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CONFERENCES
Je tiens à préciser dans ce paragraphe le contexte dans lequel cette thèse s’est réalisée. 
Cette dernière a commencé le 1 er mars 2011 au CEBC-CNRS. Elle a été façonnée tout au long 
de ces trois années par de nombreuses collaborations qui ont fait d’elle le document fini 
présenté ici. 
Cette thèse s’insère dans un projet ANR nommé ANR TOPP-PATCHES. Ce projet vient 
de se finir et avait pour but d’évaluer la distribution des poissons mésopélagiques par la 
caractérisation des habitats d'alimentation de leur prédateur, les éléphants de mer. Ce projet 
fait suite à un autre projet nommé ANR IPSOS SEAL qui s’est terminé fin 2011 et qui visait à 
étudier le comportement alimentaire des éléphants de mer en réponse aux variations 
environnementales saisonnières et interannuelles. Ce dernier a posé les bases nécessaires à la 
mise en place du projet ANR TOPP-PATCHES. Enfin cette thèse marque le commencement 
d’un nouveau projet, nommé ANR MYCTO 3D MAP, qui a pour but d’utiliser conjointement les 
résultats des deux précédents projets ainsi que l’écho-intégration et la modélisation pour 
déterminer plus précisément la distribution et les habitats en trois dimensions des poissons 
mésopélagiques. 
Ces trois projets qui se suivent et se combinent, ont associé, associent ou associeront des 
experts dans de nombreuses disciplines comme par exemple la bio-géochimie marine, 
l’océanographie satellitaire, la modélisation de la production primaire, les géostatistiques, 
l’écologie trophique et la biologie marine. Tout au long de ma thèse, les échanges réguliers 
avec les différents intervenants ont donné lieu à des avancées et des mises en perspectives 
constructives. Au cours de ces échanges et réunions, tant la personnalité des intervenants que 
la mise en commun des points de vue multi-disciplinaires ont contribué au développement d’un 
environnement scientifique extrêmement riche et stimulant. 
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INTRODUCTION GENERALE
2 
A. Les écosystèmes marins face aux variations environnementales
Un écosystème se définit comme une association d’organismes vivants interagissant entre 
eux et avec un environnement donné. Il regroupe, ainsi, tout autant les organismes qui y vivent 
(biocénose) que les paramètres environnementaux qui définissent ou caractérisent 
l’environnement (biotope). Ces paramètres environnementaux qui peuvent être de plusieurs 
natures : biologiques, physiques, hydrologiques ou géologiques, s’assemblent au sein d’un 
écosystème pour former différents habitats nécessaires à la vie et à l’épanouissement des 
organismes. Ainsi, par définition, des variations environnementales, quelles qu’elles soient, sont 
susceptibles d’impacter l’ensemble des organismes d’un écosystème, comme cela a été 
largement référencé dans la littérature (e.g. Weimerskirch et al. 2003, Jenouvrier et al. 2005).
Je me focaliserai dans cette thèse sur l’environnement marin. 
Le réchauffement climatique est un fait avéré et maintenant bien documenté (Levitus et al.
2000, Houghton 2001). Il résulte d’une augmentation nette de la température qui a débuté et se 
poursuivra en touchant l’ensemble des régions du globe. Cependant, dans un avenir proche, 
une inquiétude toute particulière porte sur les régions polaires qui semblent particulièrement 
touchées et vulnérables face à ces bouleversements. Un impact plus accentué et plus rapide 
est à prévoir dans les écosystèmes Antarctique et Subantarctique (Parkinson 2004, Clarke et 
al. 2007). Cependant quelle sera la nature de cet impact sur ces écosystèmes?  
Répondre à cette question reste difficile pour les scientifiques. Ces écosystèmes sont, en 
effet, difficiles d’accès pour les bateaux et les équipes de terrain. De plus, les populations 
naturelles des organismes qui composent ces écosystèmes sont cryptiques puisque largement 
dépendantes de l’océan. Néanmoins, un certain nombre d’études ont cherché dans les 
dernières années, à mieux comprendre et mieux définir les relations qui existent entre les 
organismes des écosystèmes de ces régions du monde et leur environnement (e.g. Jenouvrier 
et al. 2009, Barbraud & Weimerskirch 2001). Mieux comprendre ces relations permettrait de 
mieux prédire l’impact des changements climatiques sur ces écosystèmes. Très souvent dans 
ces études, les scientifiques opposent les données démographiques à long terme (comme par 
exemple, les performances de reproduction ou la survie des adultes) mesurées sur certaines 
populations d’organismes aux paramètres environnementaux (comme par exemple la 
température de surface des océans ou concentration en glace de mer) (e.g. Barbraud & 
Weimerskirch 2003, Jenouvrier et al. 2003, Jenouvrier et al. 2005, Shepard 1984, Fowler et al.
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2004 ). Cependant, malgré le fait qu’avec ce type d’approche, les relations locales et à long 
terme qui existent entre l’environnement et les populations d’organismes sont mieux comprises, 
les mécanismes globaux et proximaux à l’origine de ces relations sont encore largement 
méconnus. Dans de telles conditions, il semble difficile de prévoir et d’anticiper l’impact 
potentiel qu‘un bouleversement climatique entrainera à l’échelle de l’écosystème. 
B. Activité d’alimentation: généralités  
L’alimentation est une activité vitale pour tous les organismes d’un écosystème. Elle 
consiste, pour un organisme donné, à acquérir puis transformer des ressources en énergie pour 
assurer son bon fonctionnement. Elle influence la valeur sélective des organismes (survie et 
reproduction), et de manière ultime impacte la population dans son ensemble.  
L’activité d’alimentation est un des liens qui relient l’ensemble des organismes d’un 
écosystème (Figure 1).  
Au sein d’un écosystème, les organismes se positionnent à différents niveaux de la chaine 
trophique. Ces niveaux sont qualifiés d’échelons trophiques. Ils développent un réseau 
d'échanges d'énergie et de matière permettant le maintien et le développement de la vie.  
De façon simplifiée, un écosystème est composé de producteurs primaires, de 
consommateurs (primaires, secondaires [ou prédateurs] et tertiaires [ou prédateurs supérieurs]) 
et de décomposeurs (Figure 1). Dans cette thèse, je définis une proie comme la ressource d’un 
prédateur ou d’un prédateur supérieur. Les producteurs primaires représentent le niveau le plus 
bas de la chaine trophique alors que les prédateurs supérieurs représentent le niveau le plus 
haut. 
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 Au sein d’un environnement théorique caractérisé par des ressources abondantes et non 
limitées, l’activité d’alimentation d’un organisme est facilitée. Cependant dans la plupart des 
environnements, les ressources sont limitées, ainsi l’activité d’alimentation nécessite la mise en 
place de stratégies et de décisions (Charnov, 1976). Ces stratégies et décisions se focalisent, 
par exemple, sur la répartition spatio-temporelle de la recherche alimentaire ou sur le choix du 
type de ressources ingérées (Stephens & Krebs, 1986). Dans ce contexte et dans le cadre de 
cette thèse je définis l’activité d’alimentation comme la combinaison qui regroupe la recherche 
alimentaire et la prise alimentaire à proprement parler. 
C. Activité d’alimentation: modèles théoriques 
Les théories de l’approvisionnement optimal (Macarthur & Pianka 1966) ont été 
développées afin de décrire comment un animal doit optimiser son activité d’alimentation dans 
un environnement donné, en fonction des contraintes temporelles et physiologiques auxquelles 
il est soumis (Ydenberg et al. 1994, Houston 1995, Ydenberg & Hurd 1998). Je présenterai 
dans ce paragraphe les grandes lignes de ces théories et je me focaliserai sur l’application de 
ces théories en environnement marin. 
Figure 1 : Schéma simplifié d’un écosystème marin
Les flèches représentent le sens des relations entre les échelons trophiques. Les producteurs primaires 
sont consommés par les consommateurs primaires qui sont consommés par les consommateurs 
secondaires appelés aussi prédateurs qui sont à leur tour consommés par les consommateurs tertiaires 
appelés aussi prédateurs supérieurs. Les décomposeurs quant à eux consomment les déchets des 
organismes des autres catégories. 
Producteurs 
primaires 
Consommateurs 
primaires 
Prédateurs Prédateurs  
supérieurs 
ENVIRONNEMENT 
Décomposeurs 
5 
 Dans le cas particulier de l’environnement marin, il est convenu que la variabilité des 
conditions océanographiques entraine souvent l’apparition d’hétérogénéités spatiales dans la 
distribution des ressources marines, ce qui se traduit par l’apparition de « patchs » qui se 
définissent comme des zones où la densité locale de ressource est plus grande que dans 
l’environnement global (Pielou 1969). Dans ces conditions, les théories prédisent qu’un animal 
« optimal » devra rechercher ces « patchs », et devra les exploiter jusqu’à ce que son taux net 
instantané d’acquisition d’énergie devienne égal au taux moyen de l’environnement. Un cas 
particulier de ces théories s’intéresse aux animaux s’alimentant à partir d’une « place 
centrale », ce qui est le cas de certaines espèces de poissons (e.g. Steingrimsson et al. 2008), 
d’oiseaux (e.g. Tinbergen 1981, Kacelnik & Cuthill 1990) et de mammifères marins (e.g. 
Womble et al. 2009, Pichegru et al. 2010). Ces animaux sont contraints d’alterner entre des 
voyages pour s’alimenter et des retours à la place centrale pour se reproduire, mettre bas ou 
nourrir leur progéniture. La stratégie optimale de l’activité d’alimentation devra donc contenir 
des décisions comportementales supplémentaires telles que l’optimisation du temps de 
résidence dans un patch ou des temps de transit entre la place centrale et le « patch » de 
ressource, et ce, en fonction de différents facteurs tels que la distance entre la place centrale et 
le « patch », la qualité de ces patchs ou la condition corporelle ou réserve d’énergie des 
individus (Orians & Pearson 1979, Kotler et al. 1991, Brown 1999, Bowen et al. 2002). Ainsi en 
terme de stratégie, il est prévu par la théorie que les individus maximisent le temps passé à 
l’intérieur du « patch » et/ou minimisent le temps passé en transit. Parmi ces animaux 
s’alimentant à partir d’une place centrale, on retrouve les animaux plongeurs tels que les 
oiseaux marins et les mammifères marins (qui seront l’objet de notre étude). Ces animaux ont 
une respiration aérienne mais s’approvisionnent sur des ressources localisées en profondeur. 
Ainsi, en mer ils alternent entre les périodes de recherche alimentaire en profondeur et de 
retours en surface qui représente alors la place centrale pour respirer. En effet, l’oxygène 
atmosphérique est nécessaire à toutes les fonctions vitales de ces espèces. Cet oxygène est 
consommé d’autant plus vite que l’animal fournit un effort plus important. Il a été montré par 
exemple qu’augmenter l’effort de nage peut permettre d’accéder plus rapidement à la ressource 
mais cette augmentation de vitesse peut aussi induire une diminution rapide des réserves en 
oxygène (Schmidt-Nielsen 1972). De même, plus l’animal plonge profondément dans la colonne 
d’eau et plus l’accès aux ressources lui coûte d’un point de vue énergétique. L’animal doit donc 
faire des compromis : consommer de l’énergie et de l’oxygène pour se retrouver vite dans un 
« patch » profond, quitte à avoir peu de temps dans le « patch », ou économiser de l’énergie et 
de l’oxygène pour passer plus longtemps dans le « patch » moins profond (Le Boeuf, 1994). 
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Dans le cas de ces animaux plongeurs, le cycle de plongée classique se décompose en 4 
phases : une phase de descente, une phase de fond, une phase de remontée, suivi d’une 
phase de surface ou phase de récupération. Il a été montré chez la plupart des animaux 
plongeurs que la phase de fond était la phase d’alimentation principale, c’est là que les animaux 
vont rechercher et acquérir leur ressources (Wilson et al. 2002, Watanabe et al. 2003, Austin et 
al. 2006a, Fossette et al. 2008, Kuhn et al. 2009). Ainsi les phases de descente et de remontée 
peuvent être assimilées à des phases de transit allant de la surface (phase de récupération) à 
la phase efficace (fond de la plongée). Un animal plongeur optimal sera donc supposé 
maximiser la proportion de temps passé au fond (phase d’alimentation) par rapport au temps 
passé à transiter (phase de descente et de remontée) et à renouveler ses réserves en oxygène 
(phase de surface). 
D. Activité d’alimentation : estimation des densités locales de 
ressources  
Dans un environnement où les ressources sont limitées, ici l’environnement marin, les 
organismes doivent être en mesure d’estimer ou de détecter les variations de densités locales 
de ressources de leur environnement afin de maximiser leur efficacité de chasse. 
Un mécanisme permettant d’y parvenir pourrait être d’utiliser les paramètres physiques de 
l’environnement. En effet, comme développé plus haut, les habitats des organismes sont 
dépendants des paramètres de l’environnement, ainsi les conditions environnementales locales 
peuvent fournir aux organismes des informations indirectes sur la présence ou non de leurs 
ressources. Ce mécanisme sous-entendrait le développement d’un ensemble de processus 
faisant appel à l’expérience ou à la capacité de mémoire chez ces organismes. 
 Un autre mécanisme permettant d’y parvenir serait de « profiter » des signaux émis sans 
intention par leurs ressources ou les ressources de leurs ressources (paramètres biologiques 
de l’environnement). La détection de ces signaux, est basée sur l’utilisation de systèmes 
sensoriels, tels que l’olfaction (Culik et al.2000, Culik et al. 2001), la vision (Shashar et al. 1998, 
Martin et al. 1999, White et al. 2007) l’audition ou l’écholocation (BarrettLennard et al. 1996, 
Miller et al. 2004, Watwood et al. 2006, Madsen et al. 2007).  
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A l’heure actuelle, personne n’est en mesure d’affirmer que l’un des deux mécanismes 
(physique ou biologique) prévaut sur l’autre, par conséquent je considère dans ce travail que 
ces deux mécanismes jouent de façon combinée sur le comportement de recherche 
alimentaire.  
E. Intérêt d’une étude comportementale centrée sur l’activité 
d’alimentation des prédateurs supérieurs 
La théorie de la sélection naturelle prédit qu’un caractère phénotypique (morphologique,  
physiologique, comportemental) est conservé s’il confère à l’individu un avantage en terme de 
survie et/ou de reproduction (Darwin 1859, Stearns 1992). Par conséquent, les organismes 
optimisant l’acquisition des ressources disponibles dans un environnement devraient être 
favorisés par la sélection naturelle. Les stratégies et décisions les mieux adaptées à un 
environnement donné sont donc statistiquement répandues dans la population.  
D’autre part, comme mentionné précédemment, l’activité d’alimentation constitue un lien 
entre tous les échelons trophiques d’un écosystème. Ainsi, dans le cas où des variations 
environnementales affectent l’abondance, la distribution et/ou l'habitat d’une ressource, cela 
peut avoir des conséquences directes et indirectes sur les organismes qui la consomment. En 
effet, la diminution de l’accessibilité horizontale et /ou verticale d’une ressource peut avoir un 
impact important sur le succès d’alimentation et à terme la survie et les performances de 
reproduction des organismes qui s’en nourrissent (Figure 2) (Peck et al. 2004, Ims & Fuglei 
2005, Thayer & Sydeman 2007, Trathan et al. 2007, Ropert-Coudert et al. 2009, Ozgul et al.
2010).  
Dans ce contexte, étudier le lien qui existe entre l’activité d’alimentation des prédateurs 
supérieurs, autrement dit les échelons supérieurs d’un écosystème, et les paramètres 
environnementaux, représente une façon pertinente de mieux comprendre les relations qui 
existent entre l’environnement et l’écosystème dans sa globalité. Les prédateurs supérieurs 
jouent alors le rôle de bio-indicateur de l’abondance et de la distribution de leurs proies.  
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Figure 2 : Schéma des liens qui existent entre les variations environnementales, 
l’activité d’alimentation et les paramètres démographiques pour un prédateur 
dans un écosystème marin.  
9 
F. Bio-logging : collecte de données en milieu naturel marin 
Depuis de nombreuses années, la collecte simultanée de données comportementales 
propres à des animaux en milieu naturel marin et de données environnementales a été possible 
grâce à l’avancée du « bio-logging » (Ropert-Coudert & Wilson 2005). Son principe est d’utiliser 
des appareils électroniques que l’on déploie sur les animaux afin de mesurer toutes sortes de 
paramètres grâce à des capteurs. Je présenterai ici des exemples de mesures possibles à 
partir d’appareils déployés sur les animaux marins mais pour plus de détails sur ces mesures, 
vous pouvez vous référer au chapitre II. 
Le développement des balises Argos et GPS a permis de collecter des données de 
localisation (Longitude, Latitude) durant les voyages en mer des animaux tout en 
échantillonnant l’environnement visité par les animaux (température, profondeur, salinité, 
fluorescence…). L’utilisation de ces balises a ainsi permis de suivre les déplacements d’un 
grand nombre d’espèces cryptiques, qualifiées jusque-là d’inaccessibles, dans leur 
environnement parfois pendant de longues migrations et en temps quasi-réel (Figure 3).  
Figure 3 : Déplacements de mâles albatros hurleurs, Diomedea exulans ,
enregistrés et transmis via le système Argos (cf. Weimerskirch et al. 2012a). 
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Le développement des TDRs (« Time Depth Recorder »), spécialisés dans le suivi des 
animaux plongeurs, a permis de reconstituer le comportement de plongée à fine échelle des 
animaux pendant leur déplacement en mer tout en échantillonnant aussi l’environnement. La 
figure ci-dessous donne un exemple des mesures de comportement de plongée à partir 
d’appareils installés sur des animaux marins (Figure 4). 
Figure 4 : Comportement de plongée de cormorans de Bougainville, Leucocarbo 
bougainvillii, mesuré par TDR (cf. Weimerskirch et al. 2012b) 
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L’évènement de la « prise alimentaire», quant à lui, est difficile à déterminer sans 
ambiguïté. Aussi au cours des dernières années, des nouveaux enregistreurs encore plus 
complexes ont vu le jour (capteurs de température œsophagienne (Ancel et al. 1997) ou 
stomacale (Wilson et al. 1992), capteur Hall (Wilson et al. 2002), accéléromètre(Suzuki et al.
2010, Viviant et al. 2009, Viviant et al. 2010), caméra vidéo(Davis et al. 1992, Bowen et al.
2002, Hooker et al. 2002, Davis et al. 2003, Watanabe et al. 2003, Davis et al. 2004, Heaslip & 
Hooker 2008)). Ils permettent d’approfondir l’étude du comportement de ces animaux et 
d’approcher des phénomènes jusqu’à maintenant inaccessibles concernant la prise alimentaire 
(e.g. les ingestions de proies ou les ouvertures de mâchoires) (Figure 5). 
Grâce à l’évolution des techniques, la miniaturisation des électroniques et l’augmentation 
des capacités de stockage, on est aujourd’hui en mesure d’embarquer de nouveaux capteurs 
performants et fiables sur les appareils, ce qui nous permet de suivre le comportement des 
animaux avec une plus grande précision et sur des durées de plus en plus longues. Tous ces 
appareils et développements permettent d’étudier sous un angle nouveau les relations reliant 
un grand nombre d’organismes marins et leur environnement. 
Figure 5 : Mesure de température stomacale et PH stomacal chez un albatros 
hurleur, D. exulans, durant un voyage alimentaire en mer de 7 jours (cf. Grémillet et 
al. 2012).  
La détection des diminutions de températures stomacales chez  un animal à sang chaud induites 
par les ingestions de proies à sang froid permet d’estimer la prise alimentaire chez ces animaux. 
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G. Objectif et structure de la thèse  
Dans ce contexte, la problématique de ma thèse est de mieux comprendre comment les 
paramètres physiques et biologiques de l’environnement vont influencer la variation spatio-
temporelle de l’activité d’alimentation en mer d’un prédateur marin.  
Pour répondre à cette problématique je me suis intéressée à un prédateur marin 
supérieur, l’éléphant de mer du sud Mirounga leonina (EMS par la suite). Je me suis concentrée 
sur la population d’éléphants de mer du sud de Kerguelen et dans cette population j’ai 
uniquement étudié les femelles adultes. Pour mener à bien ces travaux, plusieurs individus ont 
été suivis avec des appareils de mesure adaptés durant leur voyage de recherche alimentaire 
dans l’océan austral. Ainsi j’ai pu isoler les zones d’activité alimentaire de ces animaux et les 
lier aux paramètres physiques, biogéochimiques et biologiques de l’environnement.  
Cette thèse se compose de 6 chapitres. Les deux premiers chapitres, consacrés à la 
partie « matériels et méthodes », sont plutôt descriptifs alors que les quatre suivants 
représentent le cœur des travaux de recherche conduits lors de ma thèse.  
• Le premier chapitre présentera le modèle ainsi que le site d’étude et justifiera le choix de 
l’EMS plutôt qu’un autre prédateur supérieur.  
• Le deuxième chapitre sera centré sur le matériel utilisé dans cette thèse. Ce matériel est 
composé de quatre appareils. Parmi eux, trois sont classiquement utilisés sur les EMSs afin de 
mesurer les localisations ainsi que le comportement de plongée des animaux tout en 
échantillonnant l’environnement. Le dernier est relativement récent et n’a que rarement été 
déployé sur cette espèce. Il permet d’estimer la prise alimentaire de ces animaux. Je détaillerai 
tout d’abord la composition et les fonctions de ces quatre différents appareils. Puis je 
présenterai de manière succincte la procédure utilisée pour déployer les appareils sur les 
animaux. Enfin je procéderai à la description des traitements spécifiques de routine que j’ai 
réalisés sur les données collectées par chacun de ces appareils.  
• Le troisième chapitre visera à adapter et à appliquer sur les EMSs, une méthodologie, 
précédemment développée sur les otaries à fourrure antarctiques, permettant d’estimer la prise 
alimentaire des animaux via la détection à fine échelle spatiale et temporelle des tentatives de 
captures de proies. Cette estimation de la prise alimentaire permettra d’estimer 
quantitativement l’activité d’alimentation (i.e. taux de capture de proie) le long de la trajectoire 
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des animaux. L’adaptation de cette méthode sur les éléphants de mer est déterminante et sera 
utilisée dans les 3 chapitres suivants. 
• Le quatrième chapitre se concentrera sur le développement d’un modèle prédictif 
permettant, sans l’estimation de la prise alimentaire, d’atteindre une estimation quantitative de 
l’activité d’alimentation des EMSs et ce, en utilisant uniquement les données classiquement 
récoltées et basées sur le comportement des animaux (trajectoire et comportement de 
plongée).  
• Fort des chapitres précédents, le cinquième chapitre reliera l’activité d’alimentation des 
éléphants de mer avec les paramètres physiques de l’environnement comme la température, la 
profondeur et la lumière.  
• Et enfin le sixième chapitre s’intéressera au lien qui existe entre l’activité d’alimentation 
des éléphants et un paramètre cette fois-ci biologique de l’environnement, la bioluminescence. 
J’ai fait le choix, dans cette thèse, de traiter mon travail indépendamment de mes articles, 
ce qui me permet de développer des travaux non publiés et de valoriser la démarche globale. 
Néanmoins chacun de mes chapitres intègre un ou plusieurs articles (listés Tableau 0) qu’il 
convient de lire soit comme travail connexe au chapitre (articles connexes) soit comme résultat 
à part entière (articles majeurs). Je préciserai en début de chaque chapitre, combien d’articles y 
sont intégrés, le type d’articles et l’annexe où l’on peut les trouver. 
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MODELES, SUJETS ET 
SITE D’ETUDE
CHAPITRE I.
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I.1.L’éléphant de mer du sud : le prédateur supérieur et le porte-
instrument 
 I.1.1. Généralités  
 L’EMS fait partie de l’ordre des Pinnipèdes qui regroupe tous les animaux pourvus de 
quatre membres modifiés en nageoires. Ce sont des animaux qui possèdent de longues 
vibrisses, des pavillons auriculaires réduits ou absents et une fourrure. Cet ordre se divise en 
trois familles distinctes : les Otariidés (Otaries), les Odobenidés (Morses) et les Phocidés 
(Phoques). L’EMS est le plus imposant des représentants de la famille des Phocidés qui 
regroupe 19 espèces différentes réparties en 10 genres dont le genre Mirounga. Deux espèces 
constituent ce dernier : l’éléphant de mer du nord (Mirounga angustirostris) qui se trouve sur la 
côte pacifique nord-américaine et l’éléphant de mer du sud (Mirounga leonina) qui fréquente les 
mers australes subantarctiques. Dans ce travail je me suis intéressée à cette dernière espèce 
qui se trouve être la plus massive des deux. La population mondiale des EMSs est actuellement 
estimée à environ 700 000 individus (Southern elephants seals as oceanographic samplers 
(SEaOS)). Elle est répartie en trois sous-populations : Géorgie du sud, Iles Kerguelen et l’Ile de 
Macquarie. La sous-population qui va nous intéresser compte environ 200 000 individus et est 
majoritairement concentrée aux îles Kerguelen, Océan Austral (70 ° 13E, 49 ° 20S) (Figure 6).  
Figure 6 : Localisation des trois sous-populations d’éléphants de mer du sud et carte de 
Kerguelen.  
A. Les points noirs représentent respectivement et de droite à gauche, l’Ile de Géorgie du Sud, puis les Iles 
Kerguelen et enfin la sous-population de l’Ile Macquarie. B. Carte des Iles Kerguelen. 
A. 
B. 
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 I.1.2. Biologie de l’espèce 
Le dimorphisme sexuel de l’EMS est un des plus marqués du règne animal. En effet les 
mâles sont 3 à 4 fois plus gros que les femelles à l’âge adulte (Figure 7). Les mâles les plus 
imposants peuvent peser jusqu'à 4 tonnes et mesurer plus de 6 m (en moyenne 2 tonnes et une 
longueur de 4 m) contre 500 kg et 2,50 m en moyenne pour les femelles.  
Les EMSs ont un système de reproduction polygyne, c’est à dire sous forme de harems 
qui peuvent compter jusqu’à 80 femelles. Ce sont des animaux à double place centrale. D’une 
part, ils alternent entre des périodes d’alimentation en mer et des périodes à terre pour se 
reproduire ou renouveler leur fourrure (Riedman 1990). D’autre part, ce sont des animaux à 
respiration aérienne, ils se nourrissent sous la surface de l’eau et reviennent respirer à la 
surface.  
A partir du début du printemps austral (août), les mâles reviennent à terre et combattent 
entre eux afin d’établir leur territoire. Seuls les plus imposants y parviennent. Les femelles, 
quant à elles, arrivent à terre environ un mois après les mâles et s’agrègent au sein de harems 
où elles donnent naissance à un unique petit. L’allaitement dure un peu plus de 20 jours (Guinet 
1991). Pendant toute cette période, les femelles jeûnent. Les nouveau-nés pèsent environ 40 
Figure 7 : Photographie d’un éléphant de mer mâle avec un éléphant de mer 
femelle en période de mue (photographie J. Vacquié-Garcia).
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kg à la naissance et atteignent 120 à 130 kg au sevrage (Guinet 1991). Les femelles sont 
saillies en fin d’allaitement par un mâle (souvent celui de leur harem mais pas toujours) mais 
l’implantation de l’ovocyte n’a lieu que trois mois plus tard. La gestation dure ainsi 9 mois (Ling 
& Bryden 1891). A la fin du printemps austral (octobre), tous les individus partent en mer pour 
trois à quatre mois afin de s’alimenter. Ils reviennent à terre une seconde fois après ces 
quelques mois d’alimentation afin de muer c’est à dire afin de renouveler leur fourrure. Cette 
période s’étend de novembre à avril selon les sexes et les classes d’âge. Enfin les animaux 
repartent une dernière fois en mer pour se nourrir. Cette période dure cette fois-ci environ 7 à 8 
mois avant que les animaux ne reviennent à terre pour se reproduire. Le cycle biologique des 
femelles EMSs est schématisé Figure 8. 
Figure du cycle 
Figure 8 : Cycle biologique des femelles éléphants de mer. 
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I.1.3. Comportement de plongée et distribution en mer 
Durant leurs deux sessions d’alimentation en mer, les EMSs plongent continuellement tout 
au long de leur trajet et ne reviennent que brièvement en surface pour respirer (2 minutes en 
moyenne) entre chaque plongée (McConnell et al. 1992). Les plongées durent généralement 
entre 20 et 30 minutes (mais peuvent durer jusqu’à 1h30) et atteignent des profondeurs 
généralement comprises entre 400-800 m (pouvant aller jusqu'à 1800m). Les profondeurs 
atteintes de jour sont généralement plus importantes que de nuit. 
 Les EMSs ont une distribution en mer largement circumpolaire (McConnell et al.
1992, McConnell & Fedak, 1996, Jonker & Bester, 1998, Bor- nemann et al. 2000, Biuw et al.
2007). Il a été montré que les animaux prospectent en mer dans quatre types d’environnements 
distincts selon leur âge et leur sexe (Southern elephants seals as oceanographic samplers 
(SEaOS)). Les mâles adultes se rendent principalement sur des plateaux (plateau de Kerguelen 
ou plateau Antarctique) où ils pêchent benthiquement (Bailleul et al. 2007a , Bailleul et al.
2010a, Authier et al. 2013). Les femelles adultes, et les juvéniles des deux sexes prospectent, 
eux en grande partie en milieu pélagique et se rendent soit dans la zone inter-frontale soit dans 
la zone marginale des glaces à proximité du continent Antarctique (Bailleul et al. 2007a, 
Ducatez et al. 2008, Cherel et al. 2008, Bailleul et al. 2010a). Ce résultat met en évidence qu’il 
existe des stratégies géographiques d’approvisionnement différentes selon les âges et les 
sexes qui pourraient s’expliquer par des types d’alimentation différents.  
 1.1.4. Régime alimentaire  
Il était généralement établi par les analyses de contenus stomacaux que, quel que soit le 
sexe et l’âge des EMSs, leur régime alimentaire se composait majoritairement de calmars et 
quelques fois de poissons (Rodhouse et al. 1992, Slip 1995). Cependant depuis peu, cette 
vision des choses a été en partie remise en cause. En effet, des études basées sur l’utilisation 
de l’isotope stable de l’azote (15N) en temps qu’indicateur de position trophique des 
consommateurs (Vanderklift & Ponsard 2003) révèlent que les femelles et les mâles présentent 
bien une même alimentation jusqu’à un certain âge (3-4ans). Ensuite les mâles changeraient 
d’alimentation (Bailleul et al. 2010a, Chaigne et al. 2012) alors que les femelles présenteraient 
le même type d’alimentation tout au long de leur vie. Ces études montrent que les proies 
majoritaires des éléphants de mer femelles et des jeunes individus sont les Myctophidés, des 
poissons mésopélagiques et non pas des calmars. L’analyse des contenus stomacaux permet 
d’identifier les trois espèces majoritaires de myctophidés consommées par les femelles 
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éléphants de mer et les jeunes individus. Ces espèces sont Gymnoscopelus nicholsi, Electrona 
Antarctica et Electrona calsbergi (Slip 1995 ; Daneri & Carlini 2002). La présence surévaluée de 
calmars dans les études traditionnelles basées sur l’analyse des contenus stomacaux peut 
s’expliquer par le fait que les becs chitineux de calmars sont beaucoup plus résistants à la 
digestion que les otolithes de poissons et ont tendance à s'accumuler au fil du temps. 
I.2. Les poissons mésopélagiques myctophidés : la proie 
I.2.1. Généralités  
Les Myctophidés (ou poissons lanternes) sont des poissons mésopélagiques de petite 
taille qui se retrouvent dans les océans du monde entier (Figure 9). Ils représentent une 
biomasse totale de l’ordre de 550 à 660 millions de tonnes. Dans l’océan austral, ils 
représentent une biomasse comprise entre 70 et 220 millions de tonnes (Tseitlin 1982, 
Lubimova et al. 1987, Lancraft et al. 1989). Ce large stock a suscité récemment un certain 
intérêt économique mais aussi écologique (Lubimova et al. 1987, Kozlov & Tarverdieva 1989, 
Perissinotto & Mc Quaid 1992, Sabourenkov 1991). En effet de par ce large stock, ils peuvent 
représenter une nouvelle opportunité pour les pêcheries mondiales. Cependant ces espèces 
constituent la proie principale de grand nombre de prédateurs, ils représentent donc un lien 
manquant entre meso/macro zooplancton et les prédateurs supérieurs, et tout développement 
de pêcherie pourrait être lourd de conséquences pour les écosystèmes marins océaniques. 
Leur taille varie généralement entre 2 cm et 30 cm, mais la plupart des espèces mesure moins 
de 15 centimètres (Huley 1998). Ils ont de grands yeux et sont munis d’organes disposés sur 
leurs flancs latéraux, sur leur caudale et/ ou sur leur tête appelés photophores et permettant de 
produire de la bioluminescence (pour plus de détails cf. Chapitre V).  
Figure 9 : Photographie d’un myctophidé, Hygophum benoiti  
(Photo by Costa, F., FishBase) 
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I.2.2. Comportement dans l’océan 
Les Myctophidés sont bien connus pour réaliser des migrations verticales nycthémérales 
(Gjosaeter & Kawaguchi 1980). Pendant la journée les myctophidés sont principalement 
concentrés dans des zones refuges caractérisées par des conditions physiques et 
biogéochimiques particulières dans la zone bathypélagique sans lumière entre 300 mètres et 1 
500 mètres de profondeur. Au moment du coucher du soleil les poissons commencent à 
remonter dans la zone épipélagique, entre 10-100 mètres pour se nourrir de zooplancton. Ces 
migrations le jour dans des zones faibles en lumière seraient motivées par le risque de 
prédation exercé par les prédateurs visuels présents à faible profondeur dans les zones riches 
en lumière (i.e. couche euphotiques).  
I.3. L’Océan Austral : l’environnement proie-prédateur 
L'Océan Austral (OA) est le seul océan entourant un continent, l’Antarctique. Il se 
caractérise par la présence du plus puissant courant au monde le courant circumpolaire 
antarctique (ACC). Celui-ci circule d’Ouest en Est sous l’action des vents et de la force de 
Coriolis (Tchernia, 1978) et forme une véritable frontière naturelle avec les autres océans. 
L’Océan Austral se définit comme l’ensemble hydrologique situé au sud du front subtropical (i.e. 
la limite nord du courant circumpolaire Antarctique aux environs de 40°sud de latitude (Laws 
1985)).  
Cet océan se caractérise aussi par une grande hétérogénéité physique. En effet, il se 
décompose en différentes masses d’eaux. Les masses d’eaux se définissant comme des 
compartiments océaniques concentriques homogènes d’un point de vue physico-chimique 
(température, salinité et pression). Elles sont séparées par des structures océanographiques 
appelées fronts. Ces derniers sont associés aux zones de fort gradient physique (Orsi et al.
1995) et aux zones de forte production biologique. On distingue trois fronts : le Front 
Subtropical (FST), le Front Subantarctique (FSA) et le Front Polaire (FP) qui séparent donc 4 
masses d’eaux majeures, les eaux subtropicales (nord FST), les eaux subantarctiques (entre 
FST et FSA), les eaux de la zone frontale polaire (entre FSA et PF) et les eaux antarctiques 
(sud de PF) (Figure 10). 
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 A plus fine échelle, cet océan est marqué par une forte activité méso-échelle qui peut 
aboutir à la formation de tourbillons (Strass et al. 2002) se définissant comme des structures 
physiques d’une centaine de kilomètres de diamètre et dont la durée « de vie » peut s’étendre 
de quelques jours à plusieurs mois. La localisation de ces différentes structures hydrologiques a 
large ou plus fine échelle est variable dans le temps et va ainsi conditionner la répartition 
spatiale des ressources alimentaires (Strass et al. 2002).  
I.4. Un modèle et un site d’étude approprié  
Dans ce contexte, l’Océan Austral représente un bon site d’étude puisque de par son 
immense hétérogénéité spatiale, il offre de nombreux types d’environnements caractérisés par 
des conditions physiques particulières qui sont susceptibles de varier avec les changements 
climatiques. Dans cet océan les EMSs constituent des vecteurs d’étude particulièrement 
intéressants. En effet, à terre, ces animaux ne connaissent pas de prédateurs, ce qui permet 
aux scientifiques de les équiper d’appareils électroniques relativement facilement. Ce sont de 
gros animaux alors que les appareils électroniques sont de petite taille, ce qui permet de les 
Figure 10 : Carte de l’océan austral avec la position de fronts océaniques. 
STF représente le front subtropical, SAF le font subantarctique et PF, le front polaire. Carte 
provenant du National Institute of Water and Atmospheric Research (NIWA, NZ).
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équiper de plusieurs appareils électroniques tout en n’ayant que peu d’influence sur leur 
comportement. Ces animaux retournent au même endroit à terre deux fois par an après leurs 
voyages alimentaires en mer, il est donc possible de récupérer le matériel sans trop de 
problème. De plus leur capacité de plongée ainsi que la grande distance qu’ils peuvent 
parcourir durant leurs voyages alimentaires leur donnent la possibilité de rencontrer de 
nombreuses masses d’eau différentes. 
24 
25 
DES ENREGISTREURS ADAPTES : 
DEPLOIEMENT ET TRAITEMENT DE 
ROUTINE
CHAPITRE II.
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II.1. Description des appareils utilisés et leurs fonctions 
principales 
Les résultats qui seront exploités dans cette thèse ont été obtenus en équipant les EMSs 
de quatre différents appareils. Parmi ces appareils, on retrouve deux appareils permettant la 
collecte de mesures de déplacement (balises Argos et GPS), un appareil permettant la collecte 
de mesures de comportement de plongée (TDR) et un permettant, en plus de la mesure du 
comportement de plongée, d’estimer la prise alimentaire (TDR couplé à un accéléromètre). 
Chacun de ces appareils permet en parallèle d’échantillonner l’environnement. Les trois 
premiers sont classiquement déployés sur cette espèce alors que le dernier appareil est 
relativement nouveau et n’a jusqu’à présent que rarement été installé sur des éléphants de mer. 
Dans ce paragraphe, je préciserai le modèle utilisé, le fabriquant, ainsi que les différentes 
fonctions de chacun de ces appareils.  
Les balises Argos que nous utilisons sont des balises Argos océanographiques 
CTD_SRDL (Conductivity-Temperature-Depth Satellite-Relayed-Data-Logger) (appelé « CTD-
SRDL » pour le reste de la thèse). Ces balises proviennent du SMRU (Unité de recherche 
Mammifère marin - Université de St Andrews en Ecosse). Elles permettent de suivre en temps 
quasi-réel les trajectoires des animaux durant leurs voyages alimentaires. Le suivi se fait à 
partir de satellites Argos. Les balises, collées sur la tête des animaux, sont programmées pour 
émettre un signal de fréquence connu. Ce signal est récupéré, lorsque les animaux sont en 
surface, par le ou les satellites Argos qui peuvent calculer la localisation de la balise grâce à la 
dérive en fréquence du signal (effet Doppler (Argos, 1996)). On peut donc obtenir la localisation 
des animaux alors qu’ils sont toujours en mer. Selon le nombre de satellites Argos recevant le 
signal et la qualité de réception du signal, la localisation sera plus ou moins bonne. On 
distingue ainsi, des classes de localisations de qualités différentes. Les classes de qualité 3, 2, 
1 et 0 estiment respectivement la localisation de l’animal à une centaine de mètres près ou à 
quelques km prés. Les classes de qualités A, B et Z estiment aussi une localisation mais les 
précisions de ces localisations sont variables et ne peuvent pas être estimées (Argos, 1996). 
Ces balises sont aussi munies d’un enregistreur de conductivité (salinité), de température et de 
pression (profondeur) permettant de mesurer ces paramètres à basse fréquence 
d’enregistrement le long du trajet des animaux (2 profils par jour avec un point mesuré toutes 
les secondes) (Figure 11A); ces mesures ne seront pas exploitées dans la suite de ce travail. 
Parmi ces balises, certaines sont couplées avec une optode permettant, en plus des données 
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de température, pression (profondeur) et salinité, de mesurer à basse fréquence 
d’enregistrement les données d’oxygène dissous le long du trajet des animaux. Ces balises 
Argos-océanographiques CTD_SRDL couplées avec une optode seront appelées CTD_SRDL-
Oxy. 
Cependant la fréquence d’enregistrement des localisations ainsi que leur résolution 
spatiale restent limitées avec le système Argos (fréquence de l’ordre de l’heure et résolution 
spatiale de l’ordre du km ou de plusieurs km). De ce fait, nous avons aussi des balises Argos 
couplées à un récepteur GPS (« Global Positionning System »). Les balises Argos couplées à 
un récepteur GPS, utilisées dans cette thèse, se nomment Splash10 -Fast- Loc GPS (appelé 
« Splash10 » pour le reste de la thèse). Elles proviennent de Wildlife Computers (Washington, 
USA). Grâce à leur fonction Argos, ces balises permettent de suivre les trajectoires des 
animaux durant leurs voyages alimentaires. La fonction GPS permet en plus de cela, 
d’enregistrer et ce à une meilleure fréquence (de l’ordre de quelques dizaine de min) et une 
meilleure résolution (de l’ordre de 50 mètres), les localisations des EMSs. Ces balises sont 
aussi munies d’un capteur de température, de pression (profondeur) et de lumière permettant 
de mesurer ces paramètres à haute fréquence d’enregistrement le long du trajet des animaux 
(mesure toutes les 2 secondes voire même toutes les secondes sur tout le trajet des animaux) 
(Figure 11B).
Figure 11 : Schéma des appareils permettant la collecte de mesures de 
déplacement des animaux tout en échantillonnant l’environnement. 
A. Balise Argos océanographiques CTD_SRDL. B. Balise Splash10 -Fast- Loc GPS. 
A. B.
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Les TDRs (Time-Depth-Recoder utilisés sont des TDRs, version MK9 (appelés « MK9 » 
par la suite). Ils proviennent de Wildlife Computers, Washington, USA. Ils permettent de 
retracer le comportement de plongée des EMSS durant leur voyage en mer tout en 
échantillonnant l’environnement de l’animal à haute fréquence d’enregistrement (mesure toutes 
les 2 secondes voire même toutes les secondes sur tout le trajet des animaux). En effet, ces 
appareils contiennent 3 capteurs principaux, un de température, un de lumière et un de 
pression. Le capteur de température peut fournir une mesure de température comprise entre -
40° C et +60 ° C. La résolution de ces mesures est de 0,05 ° C et la précision de ± 0,1 ° C. Le 
capteur de lumière mesure, quant à lui, les changements de lumière dans des conditions de 
très faible luminosité. Sa capacité de détection varie10-11-10-1 W.cm -2, ce qui correspond à des 
valeurs comprises entre 10 et 250 en valeur log-transformées et archivées dans la mémoire du 
capteur (I =250+20log10(i) ou i=10 (I-250)/20 avec I=lumière en valeur brute du capteur et i= 
lumière en W.cm -2). Dans le reste de la thèse on utilisera uniquement les valeurs brutes de 
lumières. Et le capteur de pression fournit des mesures précises de la profondeur avec une 
résolution de 0,5 m et une précision de ± 1% (Figure 12).  
Figure 12 : Schéma d’un MK9 permettant la collecte de mesures du 
comportement de plongée des animaux tout en échantillonnant l’environnement. 
. 
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Enfin, on utilisera également des TDR couplés aux accéléromètres qui constituent une 
nouvelle génération d’enregistreurs MK10 (extension du précèdent MK9 également 
commercialisés par Wildlife Computers, Washington, USA) incluant un accéléromètre. Je les 
appellerai MK10-X. En plus des capteurs du MK9 permettant d’enregistrer le comportement de 
plongée de l’animal et d’échantillonner la température et la lumière à haute fréquence 
d’enregistrement, ils sont munis d’un accéléromètre qui est un enregistreur d’accélération 
linéaire de l’animal sur trois axes (horizontal, vertical, et latéral) à 16Hz (Figure 13). Ces 
appareils ont souvent été utilisés pour caractériser les activités de locomotion des prédateurs 
marins (Watanuki et al. 2003, Williams et al. 2004, Kato et al. 2006, Watanabe et al. 2009, 
Hindle et al. 2010, Mori et al. 2010, Sato et al. 2010). Cependant, plus récemment, des études 
ont montré que ces accéléromètres pouvaient aussi être utilisés pour détecter les événements 
de prise alimentaire via l’enregistrement des accélérations dues aux mouvements de 
tête/ouverture de mâchoire (Suzuki et al. 2010, Viviant et al. 2010), et c’est cette fonction qui va 
nous intéresser ici.  
  
Un tableau récapitulatif des différents appareils utilisés dans cette thèse est présenté ci-
dessous (Tableau 1). 
Figure 13 : Schéma d’un MK10-X permettant la collecte de mesures de 
l’accélération linéaire, de comportement de plongée des animaux tout en 
échantillonnant l’environnement. 
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Tableau 1 : Tableau récapitulatif des appareils déployés sur les éléphants de mer 
et de leurs fonctions. 
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II.2. Capture des animaux et déploiement des appareils 
Ce travail s’appuie sur les données récoltées pour 16 femelles EMSs équipées de 
différentes combinaisons des appareils précédemment détaillés. Elles ont été équipées à 
Pointe Morne, à l’ouest de l’île principale des Kerguelen, Océan Austral durant leurs sessions 
de reproduction (d’Octobre 2009, d’Octobre 2010 et d’Octobre 2011). J’ai pu participer à 
l’installation et à la récupération des balises lors de la campagne de terrain de décembre 2011 
à mars 2012. 
Les différents appareils déployés sur un même individu sont préalablement synchronisés 
en temps afin de limiter les écarts temporels entre les jeux de données récoltés par les 
différents enregistreurs déployés sur un même individu. Les animaux ont tout d’abord été 
capturés avec une capuche (Figure 14A) et anesthésiés (Figure 14B) en utilisant une 
combinaison 1:1 de Tilétamine et zolazépam (0.8ml/100kg) injectée par voie intraveineuse 
(McMahon et al. 2000, Field et al. 2002).  
Les animaux ont ensuite été pesés et mesurés (Figure 14C). Les appareils ont finalement 
été collés sur le poil des animaux (Figure 14D) en utilisant de la résine epoxy à prise rapide 
(Araldite AW 2101). Etant donné que tous les appareils déployés sur les animaux ne sont pas 
en mesure de transmettre les données récoltées, les animaux doivent être re-capturés et les 
appareils récupérés. Pour cela, la même procédure a été réalisée 3 mois après le déploiement 
c'est-à-dire en période de mue (Janvier 2010 et Janvier 2011 et Janvier 2012).  
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Figure 14 : Protocole de déploiement des enregistreurs.
A. Capture d’un animal avec l’aide d’une capuche B. Anesthésie d’un animal après 
immobilisation. C. Pesée d’un animal. D. Déploiement des enregistreurs. Manipeurs : Nina 
Marchand (IPEV), Nory El Ksabi (CEBC), Jade Vacquie Garcia (CEBC), Tiphaine Jeanniard du 
Dot (CEBC), Laëtitia Pons (TAAF), Miguel Bureau (TAAF), Kevin Coustaud (CEBC). 
A. B. 
C. 
D. 
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Parmi les 16 femelles équipées, 4 l’ont été en 2009, 3 en 2010 et 9 en 2011. Elles ont 
toutes été équipées d'une balise CTD-SRDL, d’une balise CTD-SRDL-Oxy ou d’une Splash10 
(Tableau 2).  
Ces balises ont été collées sur la tête des animaux afin de permettre l’émission des 
localisations. Chacune des femelles équipées en 2009 a aussi été équipée d'un Mk9. Ces 
derniers ont été collés directement à l’arrière des balises servant à la localisation (Figure 15A). 
Les femelles équipées en 2010 et en 2011, quant à elles, ont été équipées d'un MK10-X en 
plus des balises de localisation. Ces appareils ont été collés directement à l’avant des balises 
de localisation pour les femelles équipées en 2010 (Figure 15B) alors qu’ils ont été collés soit à 
l’avant des balises de localisation (balises 2011-14, 2011-16,2011-17, 2011-18, 2011-22, 2011-
27 ; Figure 15B) soit directement sur le dos des animaux (balises 2011-21,2011-26,2011-28 ; 
Figure 15C et 15D) (Tableau 2) pour les femelles équipées en 2011. Le tableau 2 résume les 
équipements de chacun des individus et mentionne, par chapitre de la thèse les individus 
utilisés. Cette utilisation dépend de l’équipement de chacun et sera développée en début de 
chaque chapitre. 
Tableau 2 : Plan d’équipement pour les 16 femelles éléphants de mer.
Les individus entourés en rouge sont concernés par les chapitre III, IV et V, alors que les 
individus entourés en bleu sont concernés par le chapitre VI. 
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Figure 15 : Position des instruments MK10-X sur les animaux.
A. Animal équipé sur la tête d’une balise de localisation, ici une balise ARGOS-CTD-SRDL ainsi que d’un 
MK9, faisant face à l’arrière de l’animal. B. Animal équipé sur la tête d’une balise de localisation (ici une 
Splash tag) ainsi que d’un MK10-X faisant face à l’avant de l’animal. C. Animal équipé d’une balise de 
localisation sur la tête (ici une Splash tag) et d’une balise MK10-X sur le dos. D. Zoom de la balise MK10-
X équipée sur le dos de l’animal représenté figure 15C. 
A. B. 
C. 
D. 
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II.3. Traitements de routine  
II.3.1. Données de localisation 
 Les données télémétriques, que sont les données provenant de balises CTD-SRDL, 
CTD-SRDL-Oxy et les données provenant des balises Splash10 correspondent à des séries 
temporelles de données continues et bruitées par les erreurs de mesures. Afin de corriger ces 
données nous les avons préalablement filtrées en appliquant un filtre de vitesse de 3m/s et en 
supprimant les localisations aberrantes (localisation de faible qualité Argos par exemple). Un 
modèle espace-état a ensuite été appliqué quand cela était possible sur les données. Le 
principe de ce modèle est de prédire l’état d’un système à partir des états précédents. Dans 
notre cas il permet de corriger les localisations des animaux à partir des localisations 
antérieures. Il prend en compte des données qui ne sont pas échantillonnées à pas de temps 
constant et qui sont auto-corrélées dans le temps et l’espace (Patterson et al. 2008). Pour 
appliquer ce modèle, le logiciel WinBUGS (Bayesian Analysis Using Gibbs Sampler, 
(Spiegelhalter et al. 1999) a été utilisé via le logiciel R (R Development Core Team, 2009) grâce 
au package R2WinBUGS (Sturtz et al. 2005).  
II.3.2. Données de profondeur et délimitation des plongées 
Les plongées de chaque individu ont été reconstruites en utilisant les données de 
profondeur enregistrées par les MK9 ou les MK10-X. Un programme adapté a pour cela été 
développé sous Matlab. Les données de profondeur sont dans un premier temps traitées afin 
de corriger la dérive éventuelle du capteur de pression au cours du temps. Pour s’affranchir des 
phénomènes relatifs à la surface, le début de la plongée n’est considéré qu’à partir du moment 
où la profondeur dépasse le seuil de 15 mètres. En deçà de ce seuil les animaux sont 
considérés en surface. 
Dans un deuxième temps, les cycles de plongée ont été divisés en phases distinctes (cf 
introduction) en utilisant un critère de vitesse verticale. Pour cela, premièrement, les vitesses 
verticales sont calculées point par point à partir des profils de plongées. Secondairement un 
polynôme de degré 4 est appliqué sur la totalité des données de vitesses verticales de chaque 
plongée afin de lisser les profils de vitesse. Les phases de remontée et de descente ont été 
définies comme les portions de la plongée précédées ou suivies d’une phase de surface 
(profondeur inferieures à 15m) et pour lesquelles l’animal adopte une vitesse verticale lissée 
supérieure à 0.75 m/s (seuil obtenu visuellement par différents observateurs et ce, sur un grand 
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nombre de plongées). La phase de fond de plongée a été définie dans une plongée dès lors 
que l’animal adopte une vitesse verticale lissée inférieure à 0.75m/s et jusqu'à ce que la vitesse 
lissée augmente au-dessus de cette vitesse.  
II.3.3. Localisation spatiale et temporelle des plongées 
Chaque plongée a été datée (jour et heure) et spatialisée (longitude, latitude) à partir de 
l’heure du début de la plongée. La localisation de la plongée est faite à partir des mesures 
filtrées issues des balises CTD-SRDL, CTD-SRDL-Oxy ou Splash10. On assignera à une 
plongée, les coordonnées (longitude, latitude) calculées à son début quand celles-ci sont 
disponibles. Cependant, ces coordonnées ne sont pas disponibles à tout moment puisqu’elles 
dépendent de la fréquence d’acquisition des balises de localisation. Par conséquent, nous 
avons estimé les localisations des plongées manquantes en réalisant une interpolation linéaire 
entre la localisation mesurée précédente et la localisation mesurée suivante.  
Enfin, chaque plongée a été associée à une période de la journée (jour, nuit, aube ou 
crépuscule) en tenant compte de sa localisation ainsi que de sa date et heure de début de 
plongée. Pour ce faire, une valeur d'angle solaire a été calculée pour chacune d’entre elles, en 
utilisant le package de R « maptools ». Nous avons considéré qu’avec un angle positif (au-
dessus de l’horizon (0°)), la plongée devait être associée au jour alors qu’avec un angle en 
deçà de 6° en dessous de l’horizon (angle solaire de -6°) la plongée devait être associée à la 
nuit. Entre ces valeurs limites jour et nuit, nous avons considéré la plongée comme une plongée 
d’aube ou de crépuscule. 
II.3.4. Caractérisations des plongées 
Huit paramètres de référence ont été calculés pour chacune des plongées identifiées le 
long des trajets des 16 individus. Parmi eux, on compte six paramètres de plongée et deux 
paramètres de trajectoire. Les six paramètres de plongée calculés sont la profondeur maximale 
de la plongée, la durée de la phase de fond, la durée de la phase de surface, la sinuosité de la 
phase de fond, le taux de descente ainsi que le taux de remontée de la plongée. Ces 
paramètres ont été calculés conformément à Dragon et al. 2012. Les deux paramètres de 
trajectoire sont la vitesse horizontale et l'angle de virage. Ces paramètres ont été calculés en 
utilisant les localisations de chaque plongée.  
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QUANTIFICATION DE L’ACTIVITE 
D’ALIMENTATION DES EMSS PAR 
L’ESTIMATION A FINE ECHELLE DE LA PRISE 
ALIMENTAIRE
CHAPITRE III.
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III.1. Introduction  
III.1.1. Méthodes classiques d’estimation de l’activité d’alimentation 
De nos jours, peu d’outils permettent de mesurer avec certitude l’activité d’alimentation 
des animaux dans le milieu marin. Les scientifiques sont donc condamnés à devoir estimer 
cette activité par des mécanismes ou des indicateurs indirects reposant souvent sur l’analyse 
de comportements de recherche alimentaire à savoir la trajectoire et les plongées.  
La plupart des études qui s’intéressent à l’estimation de l’activité d’alimentation des prédateurs 
marins mettent en effet en œuvre des méthodes basées sur le modèle d’approvisionnement 
optimal et sur l’utilisation des données comportementales obtenues en milieu naturel 
(présentées en introduction générale). Ces méthodes utilisent des données comportementales 
mesurées lorsque les animaux sont en mer (données de trajectoires et/ ou données sur le 
comportement de plongée). On peut les classer en deux catégories, les méthodes d’estimation 
à l’échelle « horizontale », qui utilisent les données de trajectoires uniquement et les méthodes 
d’estimation à l’échelle « verticale » intégrant les données du comportement de plongée des 
animaux. 
III.1.1.1. Méthodes d’estimation de l’activité d’alimentation à une échelle horizontale 
La théorie de l’approvisionnement optimal prédit que lorsque l’animal rencontre un 
« patch », il va appliquer une stratégie particulière visant à épuiser les ressources de ce 
« patch » moyennant un ratio gain/perte d’énergie positif. Cézilly & Benhamou en 1996 ont 
prédit que, pour augmenter leur temps de recherche dans ces « patchs » (que les « patchs » 
soient en surface ou en profondeur), les animaux vont augmenter leur sinuosité en surface (i.e.
angle de virage) et diminuer leur vitesse. Cette stratégie a été nommée « stratégie de 
recherche en zone restreinte » (« Area-Restricted Search », ARS). La variabilité dans les 
caractéristiques du mouvement en surface (vitesse et sinuosité) a ainsi été assimilée à une 
variabilité dans le comportement de recherche alimentaire de l’animal (Knoppien & Reddingius, 
1985). Un déplacement de type recherche en zone restreinte peut être interprété comme un 
comportement de « recherche active » (ou « foraging intensif ») du prédateur. Inversement, 
lorsque l’animal présente une vitesse de déplacement plus importante et une trajectoire 
constituée de courbes quasi- linéaires (sinuosité faible), le comportement du prédateur peut 
être interprété comme un comportement de type « transit ou recherche alimentaire extensive» 
(ou « foraging extensif ») visant à la recherche de nouveaux « patchs ».  
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Ainsi, l’étude de paramètres comportementaux, tels que l’angle de virage, la longueur de 
pas ou la vitesse de déplacement du prédateur, à partir des données de localisation constitue 
l’une des approches les plus fréquemment utilisées afin de détecter les zones 
d’approvisionnement les plus favorables le long de la trajectoire de prédateurs (Benhamou & 
Bovet, 1989).  
La méthode du “first-passage-time” quant à elle repose sur l’étude du temps nécessaire 
à un animal pour traverser un cercle virtuel de différents diamètres centré sur sa localisation au 
temps t (Fauchald & Tveraa 2003). Plus l’animal adopte une trajectoire sinueuse et plus l’animal 
diminue sa vitesse, plus le temps passé dans le cercle sera grand. Ainsi par cette méthode, il 
est possible d’une part d’estimer l’échelle de la recherche en zone restreinte et d’autre part de 
la localiser.  
Parallèlement à ces méthodes dites descriptives, des modèles statistiques 
comportementaux existent et visent à catégoriser statistiquement le comportement du prédateur 
le long de son trajet. Parmi ces modèles, les modèles dérivés des modèles espace-états 
(détaillés dans le chapitre II) tels que les modèles de Markov caché (“Hidden Markov models ou 
HMM”) estiment que la localisation de l’animal au temps t dépend des localisations précédentes 
mais aussi d’une variable cachée comme le mode comportemental de recherche alimentaire du 
prédateur (Cappé et al. 2005). A partir des paramètres de mouvement (vitesse et angle de 
virage), ces modèles permettent d’associer à chaque point du trajet de l’animal, une probabilité 
que l’animal soit dans un mode comportemental ou dans un autre (mode de recherche 
alimentaire extensif ou transit versus intensif) (Morales et al. 2004).  
III.1.1.2. Méthodes d’estimation de l’activité d‘alimentation à une échelle verticale 
En se plaçant dans un référentiel cette fois-ci en trois dimensions, les prédateurs 
plongeurs ont tout intérêt à se comporter de la même façon en présence d’un « patch » en 
profondeur qu’en présence d’un « patch » en surface. Un prédateur marin plongeur devra ainsi 
ajuster le temps consacré à la recherche dans un « patch » en profondeur en fonction de sa 
profitabilité et de son accessibilité verticale. Les ajustements attendus ont été formalisés dans 
le cadre de la théorie du comportement de plongée optimal (Gentry & Kooyman 1986, Houston 
& Carbone 1992, Thompson et al. 1993, Carbone & Houston 1996). 
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Ainsi la proportion de temps passé au fond d’une plongée ainsi que la sinuosité au fond 
de cette plongée (Thompson et al. 1993) correspondent à des paramètres indicatifs de l’activité 
de recherche alimentaire. De nombreuses études estiment que la proportion de temps passée 
au fond (par rapport à la durée totale) sera plus importante lorsque l’animal rencontre des 
conditions favorables (Boyd & Arnbom 1991 ; Miller et al. 2004 ; Austin et al. 2006 ; Fowler et 
al. 2006). D’autres études se concentrent sur les taux de transit (descente et remontée) et le 
temps de récupération (durée de surface) pour estimer l’activité de recherche alimentaire 
(utilisation des ‘bouts’ (Mori & Boyd 2004) ; utilisation des angles de plongées (Wilson et al.
1986, Ropert-Coudert et al. 2002)). D’un point de vue théorique, un prédateur plongeur 
« optimal » est supposé, minimiser la proportion de temps consacrée au transit et au repos pour 
maximiser le temps disponible pour l’alimentation. Ainsi ces temps de transit et de récupération 
pourraient constituer des paramètres indicatifs et pertinents dans la caractérisation du 
comportement de recherche alimentaire des prédateurs plongeurs.  
Une étude de 2012 (Dragon et al. 2012) a développé une méthodologie de classification 
des plongées des EMSs le long de leur trajet en mer, en plongées de recherche alimentaire vs 
plongées de transit. Tous les paramètres de plongée détaillés précédemment dans le chapitre 
II, ont été utilisés. A l’inverse des plongées de type transit, les plongées de recherche 
alimentaire ont été caractérisées par des taux de descente et de remontée importants, des 
temps de repos faibles, une sinuosité sur la dimension verticale lors de la phase de fond 
importante ainsi qu’un temps au fond important (Dragon et al. 2012).  
D’autres indicateurs plus complexes ont été développés afin d’estimer l’activité 
d’alimentation par l’analyse du comportement de recherche alimentaire des prédateurs 
plongeurs. L’étude des résidus d’une régression multiple (temps passé au fond en fonction de 
la profondeur maximale de plongée et de la durée de la plongée) permet d’évaluer si la durée 
passée au fond de la plongée est plus longue ou moins longue qu’attendue, par rapport à la 
profondeur maximale de la plongée et à sa durée (Bailleul et al. 2007b). Ainsi, de forts résidus 
positifs du temps passé au fond ont été suggérés comme correspondant au choix du prédateur 
d’augmenter le temps consacré à la recherche alimentaire dans le fond de cette plongée 
(Bailleul et al. 2007b) et donc détermineront une zone favorable du point de vue du prédateur.  
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III.1.2. Cas particulier: méthode de suivi de changement de condition 
corporelle à partir de l’analyse des phases de dérives passives lors des 
plongées de repos dites « plongées de dérives passives» 
Seules trois espèces de phoques semblent effectuer des « plongées de 
repos/digestion » avec une phase de « dérive passive », il s’agit des phoques du lac Baïkal 
(Pusa sibirica), des éléphants de mer du sud (Mirounga leonina ) et des éléphants de mer du 
nord (Mirounga angustirostris)(Croker et al. 1997 ,Biuw et al., 2003 Watanabe et al.2006). La 
fonction de ces plongées n’est pas exactement connue mais il est présumé qu’elles 
correspondent à des phases de repos et/ou de digestion. 
Le taux de dérive (ou taux de chute/ou de remontée) lors de ces phases de dérive 
passive est fonction de la flottabilité de l’animal et par conséquent directement relié à la 
condition corporelle de l’animal (i.e. la proportion entre tissus adipeux, musculaires et tissus 
osseux). En considérant que la masse osseuse chez l’animal adulte est invariable, les 
variations de flottabilité (densité) reposent sur la variation de la proportion entre tissus adipeux 
et musculaires et il est estimé que l’augmentation de la proportion de tissus adipeux qui accroit 
la flottabilité augmente avec la prise alimentaire. En effet plus un animal sera gras, plus il 
flottera et donc plus son taux de dérive sera faible. Pour chacune de ces plongées, un taux de 
dérive passive (variation de la profondeur en fonction du temps) est estimé. Ce taux peut-être 
positif ou négatif. L’évolution de ce taux de dérive au cours du temps nous renseigne donc sur 
les changements dans la condition corporelle des animaux au cours des trajets (Dragon et al.
2012). Un taux de dérive qui diminue dans le temps (plusieurs plongées successives) nous 
renseigne sur le fait que l’animal a amélioré sa condition corporelle, autrement dit qu’il a 
augmenté la proportion de tissus adipeux par rapport à ses tissus musculaires.  
La détection de ces plongées de dérives passives repose en grande partie sur des 
critères de vitesse verticale de l’animal obtenus avec les données de profondeur (Dragon et al.
2012). L’utilisation d’accéléromètres permet d’être certain que l’animal est bien en phase de 
dérive passive, c’est à dire que l’animal n’exerce aucun effort de nage. Cependant un travail 
récent (Richard et al. en révision (Annexe A.)) indique qu’il est possible de détecter ces 
plongées avec un très bon niveau de confiance en utilisant seulement les données de 
profondeur à haute fréquence (1Hz). Par ailleurs, il existe généralement un décalage de 4 à 11 
jours (Thums et al. 2008; Dragon et al. 2012, Rosen et al. 2007) entre les phases intensives de 
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pêche identifiées au moyen des ARS ou des modèles HMM et l’observation d’une variation 
significative du taux de dérive passive. Ce décalage est interprété comme étant le temps 
nécessaire à la métabolisation et au dépôt du tissu adipeux à partir des proies ingérées.  
Par conséquent cette méthode ne permet pas d’identifier l’instant précis de la prise alimentaire. 
Par contre cette méthode peut être utilisée pour valider la pertinence des approches 
comportementales reposant sur l’analyse des trajets et de plongées. 
III.1.3. « Consolidation » des méthodes classiques avec la méthode des 
« plongées de dérives passives» 
Récemment, les résultats de chacune des méthodes classiques d’estimation de l’activité 
d’alimentation appliquées aux EMSs, (aussi bien celles qui utilisent des paramètres de 
trajectoire (vitesse ou sinuosité) que celles qui utilisent des paramètres de plongée (vitesse de 
descente, de remontée ou temps passé au fond)), ont pu être comparés aux résultats fournis 
par la méthode dite des « plongées de dérives passives» (Dragon et al. 2012). Les méthodes 
classiques ont toutes été validées puisqu’une amélioration de la condition corporelle des 
animaux a été détectée après un décalage temporel suivant des plongées qualifiées de 
plongées de recherche alimentaire (taux de transit importants, temps de repos faible, sinuosité 
verticale de la phase de fond importante et temps au fond important) et suivant des zones 
d’ARS (Dragon et al. 2012).  
Par conséquent, on peut considérer que ces méthodes permettent d’estimer 
correctement l’activité d’alimentation des EMSs sur la base de l’estimation de la recherche 
alimentaire. Cependant, ces méthodes ne permettent l’estimation de l’activité d ‘alimentation 
des animaux qu’à de grandes échelles spatio-temporelles (on pourra dire qu’une zone ou une 
plongée sont favorables, mais on ne saura pas définir au sein de cette zone ou de cette 
plongée quelle est la partie réellement favorable). De plus, elles ne sont pas non plus en 
mesure de fournir des informations quantitatives de l’activité d’alimentation des animaux d’une 
plongée sur l’autre mais fournissent généralement une information binaire (recherche active vs 
transit et/ou qualitative). De ce fait on ne peut pas savoir avec quelle intensité les animaux 
exploitent un « patch » plutôt qu’un autre, ni si ils se nourrissent entre les « patchs».  
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III.1.4. Méthodes « innovantes » d’estimation de la prise alimentaire 
Au cours des dernières années, plusieurs études ont tenté de développer de nouvelles 
méthodes permettant de préciser la mesure de l’activité d’alimentation en mettant en œuvre des 
nouveaux enregistreurs (développés brièvement dans l’introduction générale). Ces nouveaux 
enregistreurs permettent de localiser cette fois-ci à fine échelle spatiale et temporelle les zones 
où les animaux cherchent et/ou semblent se nourrir effectivement (Charrassin et al. 2001, 
Austin et al. 2006a). En effet pour la première fois, ils tentent d’enregistrer des informations 
liées à la prise alimentaire en elle-même (détection de tentatives de capture de proies ou 
d’ingestion de proies). Ces enregistreurs nous permettent aussi d’estimer un taux de prise 
alimentaire par unité de temps (ou taux de capture ; mesure quantitative) en comptabilisant ces 
actes « d’alimentation » et nous donnent accès aux continuums de taux de captures de proies 
le long des trajectoires. Par cette avancée, ces méthodes d’estimation du taux de captures sont 
considérées, à l’heure actuelle, comme plus « riches » que les précédentes approches. 
Cependant, ces méthodes viennent tout juste d’être testées sur les EMSs au cours d’approches 
expérimentales de quelques jours (translocation d’animaux en mer) (Gallon et al. 2013) et à 
l’heure actuelle n’ont pas été utilisées durant la totalité d’un voyage alimentaire. Il est important 
de noter d’autre part que des travaux récents concomitants à ce travail de thèse ont été réalisés 
sur les éléphants de mer du nord (Naito et al. 2013). 
III.1.5. Objectif du chapitre 
L’objectif de ce chapitre est d’appliquer, sur les éléphants de mer, la méthodologie 
permettant d’estimer la prise alimentaire via la détection et la comptabilisation des tentatives de 
captures de proies et ce, en utilisant des accéléromètres. Pour cela, j’ai adapté les outils 
développés sur les otaries par Morgane Viviant (Viviant et al. 2010) aux éléphants de mer. En 
combinant les mesures de profondeur et celles d’accéléromètrie, j’ai essayé de répondre aux 
questions suivantes : A quels moments de la plongée ces tentatives de captures de proies sont-
elles détectées ? L’animal capture-t-il plus de jour que de nuit? Qu’est-ce que cette approche 
nous apprend sur l’écologie alimentaire des éléphants de mer? 
Pour répondre à ces questions, il est nécessaire d’utiliser des données issues de balises 
permettant de mesurer l’accélération des animaux sur 3 axes. Pour cela les données issues 
des 12 femelles éléphant de mer équipées en 2010 et 2011 de balises CTD-SRDL, CTD-SRDL-
Oxy ou Splash10 ainsi que de MK10-X ont été utilisées (Tableau 2). Les balises CTD-SRDL, 
46 
CTD-SRDL-Oxy ou Splash10 permettent de retracer la trajectoire des animaux. Les balises 
MK10-X permettent d’une part de retracer le comportement de plongée (partie TDR des MK10) 
et d’autre part de détecter les tentatives de captures de proies le long du trajet des animaux 
(partie accéléromètre du Mk10). 
Deux articles connexes, auxquels j’ai participé, ont été intégrés dans ce chapitre. Le 
premier a été soumis dans « Journal of Experimental Biology» en 2013 par Gaétan Richard (en 
révision). Le deuxième est à paraitre dans Marine Ecology Progress Series (Christophe Guinet 
et al. sous presse). Ils constituent une application directe des résultats présentés dans ce 
chapitre. Ils seront cités dans le texte en bleu comme Richard et al. en révision (Annexe A), et 
Guinet et al. sous presse (Annexe B). 
III.2. Méthodologie 
Les accéléromètres intégrés au MK10-X permettent un enregistrement de l'accélération 
linéaire de l'animal à 16Hz sur 3 axes, l’axe X, Y et Z. L’axe X enregistre les accélérations 
horizontales de l’animal (axe tête/queue), l’axe Y enregistre les accélérations latérales (axe œil 
gauche/ œil droit) et l’axe Z enregistre les accélérations verticales de l’animal (axe 
perpendiculaire aux 2 autres).  
  Quel que soit l’axe, l’accélération enregistrée se décompose en deux types 
d’accélérations : statique et dynamique. L’accélération statique représente l’accélération induite 
par la position du centre de gravité de l’animal par rapport au vecteur gravité. Cette accélération 
est représentée sur le signal d’accélération comme des signaux de faibles fréquences. A 
l’inverse l’accélération dynamique représente l’accélération générée par les mouvements brefs 
du corps et de la tête de l’animal et cette accélération est représentée sur le signal 
d’accélération comme des signaux haute fréquence. Le principe de cette méthode est de 
détecter les accélérations significatives de tête et/ ou de corps de l’animal lors de son voyage 
en mer. Ce sont ces accélérations de tête et /ou de corps qui seront assimilées à des tentatives 
de captures de proies. La méthode se décompose en 3 phases. 
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Quelle que soit la position du MK10-X (i.e. dos ou tête cf chapitre II), la procédure suivie 
est la suivante :  
Dans un premier temps, les données d’accélération des 3 axes ont été filtrées avec un 
filtre passe-haut utilisant une fréquence critique de 0.33 Hz pour des données échantillonnées à 
16Hz (Figure 16). Cette première étape permet de séparer l’accélération statique de 
l‘accélération dynamique des animaux ce qui permet de mettre en évidence les pics 
d'accélération associés aux mouvements de tête / de corps (i.e. Figure 16 A et 16B pour l’axe X 
par exemple).  
Figure 16 : Filtration des données d’accélération des trois axes échantillonnées à 16Hz 
avec un filtre passe-haut d’une fréquence critique de 0.33 Hz.  
A., C. et E. Accélérations brutes en m.s-2 des axes X, Y et Z en fonction du temps. B., D. et F.
Accélérations filtrées en m.s-2 des axes X, Y et Z en fonction du temps
A. B.
C. D.
E. F.
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Dans un deuxième temps, l’écart type de l’accélération a été calculé sur toute la série 
temporelle des 3 axes à l’aide d’une fenêtre fixe de 1 seconde (i.e. Figure 17A et 17B pour l’axe 
X). Cette étape a permis de ramener la résolution temporelle des données de chacun des 3 
axes à un pas de temps de 1 seconde et ainsi permettre l’étape suivante.  
Dans un troisième temps, nous avons réitéré le même processus sur les données 
résumées à 1 seconde des 3 axes mais cette fois ci en calculant l’écart type dans une fenêtre 
mobile de 5 secondes (i.e. Figure 17B et 17 C pour l’axe X). Chaque point (intégrant les valeurs 
des 2 points précédents et des 2 suivants) ayant une valeur d’écart type importante est associé 
à une séquence de 5 secondes où l’accélération de l’animal a été importante.  
Enfin, nous avons utilisé la fonction kmeans de Matlab afin de définir le seuil permettant 
de distinguer les écarts types importants des moins importants (Figure 17C et Figure 18B pour 
l’axe X). Cette procédure a été réalisée indépendamment pour chaque axe et pour chaque 
animal (Figure 18). 
Figure 17 : Procédure de détection des accélérations significatives sur l’axe X.
A. Accélérations filtrées à 16Hz de l’axe X en fonction du temps. L’unité est m.s-2 (g=9.81 m.s-2). B. Ecart 
type calculé sur une fenêtre fixe de 1 seconde des données représentées figure 17A en fonction du temps. 
L’unité est m.s-2 (g=9.81 m.s-2). C. Ecart type calculé sur une fenêtre mobile de 5 secondes des données 
représentées figure 17B en fonction du temps. L’unité est m.s-2 (g=9.81 m.s-2). La ligne rouge représente le 
seuil estimé pour l’axe X permettant de distinguer les écarts types importants des moins importants.  
A.
B.
C.
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J’ai défini une tentative de capture de proie (TCP) lorsque les écarts types sont 
supérieurs aux seuils et de façon simultanée pour chacun des 3 axes (Figure 18). Deux 
tentatives de capture de proie sont considérées comme distinctes dès qu’elles sont espacées 
d’au moins une seconde. Une série continue d’écarts types supérieurs aux seuils est 
considérée comme un seul événement de TCP.  
Figure 18 : Procédure de détection des tentatives de captures de proies.
A. Profil d’une plongée. Les points rouges représentent les tentatives de captures de proies détectées 
à partir des signaux d’accélération des 3 axes. B. Représentation identique à la figure 17C. C.
Procédure identique réalisée pour l’axe Y. D. Procédure identique réalisée pour l’axe Z. Les lignes 
rouges représentent respectivement les seuils estimés pour l’axe X, Y et Z et permettent de distinguer 
les écarts types importants des moins importants et donc de détecter les tentatives de captures de 
proies. 
A.
B.
C
D
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Chaque TCP est ainsi datée à la seconde près. En combinant ces résultats avec les 
données de plongée (profondeur et temps), chaque TCP peut être associée à une plongée, à 
une phase de plongée, à une valeur de profondeur ainsi qu’à une période de la journée (jour, 
nuit, aube et crépuscule). Un nombre total de TCP est calculé pour chaque plongée et pour la 
phase de fond de chaque plongée.  
La présence des TCPs le long des trajets des animaux a été mise en relation avec les 
variations des taux de dérives calculés pour chaque plongée. Ce travail a fait l’objet d’un article 
(Richard et al. en révision (Annexe A.)). Les variations de condition corporelle des femelles 
estimées à partir des plongées de dérives passives ont pu être reliées aux variations du nombre 
de TCPs.  
III.3. Résultat : une analyse descriptive 
Le voyage alimentaire post-reproducteur des 12 femelles a duré 71 ± 23 jours et est 
représenté Figure 19. Sur les 12 MK10-X déployés, 6 n’ont fonctionné que sur une portion du 
voyage (en tous cas pour la partie accéléromètre) (10 ± 4 jours n= 6, pour les individus, 2011-
14, 2011-16, 2011-17, 2011-18, 2011-22, 2011-27). Néanmoins, les données enregistrées par 
ces appareils ont été utilisées dans les analyses qui suivent.  
Figure 19 : Trajets de recherche alimentaire des 12 femelles éléphant de mer depuis 
Kerguelen. 
Le point central représente Kerguelen. Les animaux se déplacent dans l’océan austral. 
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Un total de 25 593 plongées ont été analysées. Parmi elles, 22 478 étaient associées à 
au moins une TCP soit plus de 87%, et en moyenne 5,9 ± 6,0 (0 à 46) TCPs étaient détectées 
par plongée. Le nombre cumulé de TCPs sur la durée du trajet révèle que les animaux se 
nourrissent continuellement (Figure 20). Ce résultat est assez surprenant compte tenu des 
présupposés faits sur la présence de deux modes comportementaux bien distincts (recherche 
active de nourriture vs transit (méthode d’estimation de l’activité d’alimentation à une échelle 
horizontale)). Cependant, les écarts à un nombre moyen de TCPs par jour, calculé sur 
l’ensemble des trajets pour chaque individu révèlent des variations du nombre de TCPs d’un 
jour sur l’autre et révèlent une hétérogénéité dans les densités de proies rencontrées le long 
des trajets. 
Figure 20 : Tentatives de captures de proies (TCP) le long du trajet d’un animal.
A, B et C. Evolution du nombre cumulé de TCPs détectées le long du trajet de trois éléphants de mer 
au cours du temps. D, E et F. Evolution de l’écart au nombre moyen journalier de TCPs en fonction du 
temps le long du trajet de trois éléphants de mer. Les nombres moyens journaliers de TCP sont 
respectivement de 853, 688 et 605 pour les trois individus.  
.  
A. B. C. 
D. E. F. 
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Un total de 227 668 TCPs ont été détectées lors de ces plongées. Prés de 14% des 
TCPs sont détectées dans la phase de descente, contre 74% dans le fond de la plongée et 
12% dans la phase de remontée (Figure 21A). Ce résultat est conforme aux études 
précédentes stipulant que la majorité des captures se déroule pendant la phase de fond des 
plongées (Wilson et al. 2002, Watanabe et al. 2003, Austin et al. 2006a, Fossette et al. 2008, 
Kuhn et al. 2009).  
Plus de la moitié des 227 668 TCPs détectées ont lieu de jour (61% des TCPs de jour 
contre 27% de nuit et 12% au moment de l’aube et du crépuscule). Cependant, si l’on calcule le 
nombre de TCPs par unité de temps passé à plonger ou au fond de la plongée (i.e. taux de 
capture), de jour, de nuit, et au moment de l’aube et du crépuscule, on constate que les 
éléphants de mer sont plus efficaces à l’aube et au crépuscule que pendant toute autre période 
(Guinet et al. sous presse (Annexe B.)) (Figure 21B). Or pendant la journée, les myctophidés 
sont considérés en repos en opposition à la nuit où ils se nourrissent. Dans ce contexte, nous 
aurions pu penser que le taux de capture allait être supérieur au cours de la journée comparé à 
toute autre période. L'étude actuelle suggère le contraire, ce qui indique que les éléphants de 
mer pourraient être plus efficaces lorsque leur proie est active et en cours d’alimentation de nuit 
ou lorsque leur proie est en période de migration nycthémérale (Guinet et al. sous presse 
(Annexe B.)).  
Les TCPs détectées de jour sont en moyenne significativement plus profondes que 
celles détectées de nuit ou à l’aube et au crépuscule (Test de Wilcoxon : W = 6315400772, p-
value < 0.001 et W = 2886133192, p-value < 0.01) (Figure 21C), ce qui est en accord avec la 
biologie des proies principales des éléphants de mer (myctophidés ; Gjosaeter & Kawaguchi 
1980).  
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III.4. Discussion  
III.4.1. Evolution de la méthodologie par rapport à celle développée 
précédemment  
Cette méthodologie a été basée sur une méthodologie déjà développée chez un autre 
prédateur marin, l’otarie à fourrure antarctique. Bien que cette méthodologie soit mise en place 
et testée chez cet autre prédateur, elle n’était pas applicable telle quelle sur les EMSs. En effet, 
les signaux d’accélération associés aux mouvements d’ouvertures de mâchoires sont beaucoup 
A.
B.
C.
Figure 21 : Proportion et profondeur des tentatives de captures de proies en fonction 
des périodes de la journée et des phases de plongée. 
A. Proportion des TCPs par phases de plongée. B. Taux moyen de TCP par période de la journée. Le 
taux de capture se calcule comme le nombre de TCP détectées par unité de temps, ici par minute 
passée au fond de la plongée. C. Histogramme des profondeurs de TCP par période de la journée. 
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moins intenses chez les otaries que chez les EMSs, aussi un même seuil de détection ne 
pouvait être utilisé pour les deux espèces. De plus la méthodologie développée chez les otaries 
n’utilisait que des accéléromètres sur deux axes. Enfin, la méthodologie a été mise en place sur 
des données d’accélération mesurées à 8Hz et sur une durée de maximum 10 jours. En 
parallèle les données d’accélération sont mesurées à 16Hz sur les EMSs et sur une durée 
d’environ 2 à 3 mois. Par conséquent, pour une application sur les EMSs, il fallait d’une part, 
changer les paramètres en les adaptant aux signaux des EMSs, il fallait, d’autre part intégrer 
l’analyse d’un troisième axe, et il fallait enfin automatiser la méthodologie afin de traiter des 
fichiers résultats de plus grande taille. La part la plus importante de ce travail a été 
d’automatiser la méthodologie afin qu’elle permette la détection automatique de ces 
évènements sur une grande quantité de données et en tenant compte des trois axes. Pour cela 
j’ai dû (avec l’aide de Guillaume Bessigneul) ajouter une étape à la méthodologie (étape de la 
fenêtre fixe à une seconde) permettant ainsi de faciliter la détection automatique des 
mouvements associés aux ouvertures de mâchoires interprétées comme des tentatives de 
captures de proies.  
III.4.2. Avantages et limites de cette méthodologie
Détecter les tentatives de captures de proies des éléphants de mer durant leur voyage 
en mer à partir des accéléromètres est une méthodologie qui nous permet d’obtenir des 
informations précieuses sur le moment (information temporelle) ainsi que sur la localisation 
précise (information spatiale) des prises alimentaires. De plus, elle nous permet d’obtenir des 
informations quantitatives sur l’activité d’alimentation de ce prédateur en estimant un taux de 
capture. Ces méthodes ouvrent donc un champ significatif dans l’étude de l’activité 
d’alimentation des EMSs. De plus, les accéléromètres peuvent nous procurer en même temps 
des informations reliées aux comportements de recherche alimentaire: fréquences de 
battements de nageoires (i.e. effort de nage), angles de nage, trajectoires en 3D (Ropert-
Coudert et al. 2006, Sato et al. 2008) ainsi que des indices de dépenses énergétiques par 
l’analyse de l’accélération dynamique générale du corps (ODBA ; Wilson et al. 2006, Gleiss et 
al. 2011). Grâce à cette méthode et l’exploitation de nos mesures, j’ai pu montrer que les 
éléphants de mer s’alimentaient quasi-continuellement le long de leur trajectoire, ce qui était 
totalement méconnu. J’ai aussi pu montrer qu’ils semblaient être plus efficaces à l’aube et au 
crépuscule. Ainsi ces données permettent d’affiner notre compréhension de l’écologie 
alimentaire des éléphants de mer, chose qui n’était pas possible à partir des autres méthodes 
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classiquement utilisées pour caractériser les variations de l’activité d’alimentation des éléphants 
de mer.  
Il est nécessaire de rappeler que cette méthode ne permet pas de distinguer les captures 
de proies effectives des tentatives manquées et par conséquent ne procure qu’une indication 
(un indice) du nombre de proies ingérées. Seule l’utilisation de caméras sous-marines 
permettrait de dénombrer les évènements réels, mais ces appareils ne permettent pas 
aujourd’hui de stocker des vidéos sur la totalité des trajets, et les grandes profondeurs et 
l’obscurité dans lesquelles évoluent les éléphants de mer rendent leur utilisation 
particulièrement difficile. Par exemple sur des milliers d’événements de capture, seules deux 
proies ont pu être clairement identifiées par des caméras vidéo dans l’étude de Naito et al.
2013. Les événements détectés ici représentent donc uniquement des TCPs et ne devraient 
être utilisés que comme des indices du taux de rencontre de proie. Néanmoins ils ont été 
consolidés par la méthode d’identification des « plongées de dérives passives» ce qui laisse 
entendre que les animaux ont réellement ingéré des proies dans ces zones (augmentation de la 
condition corporelle). De plus, compte tenu du taux de TCPs dans une journée ainsi que de la 
masse des proies présumées des EMSs, nous avons estimé la quantité de proies ingérées 
quotidiennement comme variant entre 4.8kg et 16.1kg (Guinet et al. sous presse (Annexe B.)). 
Cette estimation est cohérente avec le gain de masse journalier des femelles EMSs (Guinet et 
al. sous presse (Annexe B.)). Ainsi, on peut considérer ces indices comme les proxies les plus 
probants de l’activité d’alimentation à l’heure actuelle pour cette espèce. 
Par ailleurs, certaines accélérations de tête/corps peuvent correspondre à autre chose que 
des tentatives de captures de proies comme par exemple des ingestions d’eau. En effet, 
Horsburgh et al. (2008) ont enregistré chez les éléphants de mer, des événements de baisse de 
température stomacale pouvant correspondre à de l’ingestion d’eau. Cependant, la majorité de 
ces événements avaient lieu en surface par conséquent nous restons confiants qu’une grande 
majorité des accélérations de tête/corps détectées ici en profondeur correspond bien à des 
tentatives de captures de proies. 
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PREDICTION QUANTITATIVE DE L’ACTIVITE 
D’ALIMENTATION DES EMSS PAR UNE 
APPROCHE COMPORTEMENTALE
CHAPITRE IV.
Vacquie Garcia J, Bailleul F, Benhamou S, Dragon AC, Viviant M, Guinet C. 
Tracks and dive parameters as predictors of the foraging success of a marine 
predator, the southern elephant seal. 
Article majeur : En préparation pour "Journal of Applied Ecology" (Annexe C.). 
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IV.1. Introduction et objectif de ce chapitre 
Dans le chapitre précédent, j’ai adapté et appliqué une méthodologie permettant d’estimer 
quantitativement l’activité d’alimentation des EMSs à partir des mesures des accéléromètres et 
ce, en détectant et dénombrant les TCPs par unité de temps. Cependant, l’installation des 
accéléromètres sur les EMSs est très récente et donc peu d’individus en sont équipés. D’autre 
part, les méthodes classiques d’estimation de l’activité d’alimentation basées sur l’analyse du 
comportement de recherche alimentaire (trajectoire et/ou de plongée) sont moins précises et ne 
permettent pas l’obtention d’une estimation quantitative de l’activité d’alimentation des EMSs 
(estimation uniquement binaire ou qualitative). Cependant, elles nécessitent des appareils plus 
courants et ont été mises en œuvre sur un très grand nombre d’individus dans le passé (Fedak 
2013). Ainsi nous disposons d’un jeu de données conséquent sur le comportement de plongée 
à haute fréquence (1Hz) et sur le déplacement de ces animaux. 
L’objectif de ce chapitre est de développer un modèle permettant de prédire un taux de 
TCPs (estimation quantitative de l’activité d’alimentation) en utilisant uniquement les données 
issues de l’analyse de la trajectoire et du comportement de plongée. Ce modèle pourra ensuite 
être appliqué à l’ensemble du jeu de données des plongées et trajectoires collectées 
antérieurement et pour lesquels nous ne disposions pas de données d’accélération et par 
conséquent pas de mesure de TCP. Nous avons choisi de mettre en place deux modèles 
prédictifs à deux échelles temporelles distinctes, un à l’échelle de la plongée et un à l’échelle de 
la journée (24H).  
Pour répondre à cet objectif, il est nécessaire de mettre en relation les paramètres de 
trajectoires, les paramètres de plongée et enfin les TCPs. Pour cela, ce chapitre utilisera les 
données issues des mêmes 12 femelles présentées dans le chapitre précédent. Les balises 
CTD-SRDL ou CTD-SRDL-Oxy ou Splash10 permettent de retracer la trajectoire des animaux 
et de calculer les paramètres de trajectoire. Les balises MK10-X permettent d’une part de 
retracer le comportement de plongée et de calculer les paramètres de plongée (profondeur, 
temps passé dans la phase de fond, sinuosité de la phase de fond, durée de la phase de 
surface et taux de descente et de remontée utilisé dans le modèle) (partie TDR des MK10-X) et 
d’autre part de détecter les tentatives de captures de proies le long du trajet des animaux 
(partie accéléromètre du Mk10-X). 
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Un article majeur, dont je suis premier auteur a été intégré dans ce chapitre. Cet article est 
en préparation pour être soumis dans « Journal of Applied Ecology» et sa traduction constitue 
ce chapitre. Le modèle prédictif établi à partir des données issues des 12 individus équipés 
d’accéléromètres a été ensuite appliqué sur 20 individus dépourvus d’accéléromètre. Il est cité 
dans le texte en bleu comme Vacquie-Garcia et al. en préparation (Annexe C.). 
IV.2.Méthodologie  
IV.2.1. Paramètres comportementaux utilisés 
Les paramètres de trajectoires et de plongée choisis pour être intégrés dans le modèle 
prédictif à l’échelle de la plongée sont la vitesse horizontale, l’angle de virage, la profondeur 
maximale de la plongée, la durée de la phase de fond, la durée de la phase de surface, la 
sinuosité de la phase de fond, le taux de descente ainsi que le taux de remontée de la plongée. 
Ces paramètres ont été calculés pour chacune des plongées de chaque individu (cf. chapitre II). 
 Pour être intégrés dans les modèles à l’échelle de la journée ces huit paramètres ont 
aussi été rapportés à la journée. Pour cela, les deux paramètres de trajectoire ainsi que le taux 
de descente, le taux de remontée et la sinuosité de la phase de fond ont été moyennés à 
l'échelle de la journée alors que la profondeur maximale, la durée de la phase de fond ainsi que 
la durée de phase de surface ont été cumulées. 
IV.2.2. Première étape dans la construction des modèles prédictifs 
La première étape de ce travail à été de sélectionner les paramètres comportementaux qui 
sont le mieux corrélés à l’activité d’alimentation des éléphants de mer à l’échelle de la plongée 
et à l’échelle de la journée. Pour ce faire, 3 types de modèles concurrents ont été construits et 
comparés par échelle. Le premier type de modèle met en relation le nombre de TCPs (variable 
réponse) avec les paramètres de trajectoire (modèle A), le deuxième met en relation le nombre 
de tentatives de captures de proies (variable réponse) avec les paramètres de plongée (modèle 
B) et enfin le troisième met en relation le nombre de tentatives de captures de proies (variable 
réponse) avec les 2 combinés (modèle C). L’angle solaire a été intégré au modèle à l’échelle de 
la plongée alors que le nombre de plongées a été intégré au modèle à l’échelle de la journée. 
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IV.2.2.1. Construction des modèles A, B et C par échelle 
  J’ai réalisé des modèles linéaires généralisés à effets mixtes (fonction « lmer ») dans le  
package R (lme4) à l’échelle de la plongée et de la journée pour les modèles A, B et C. Une 
famille de distribution de Poisson a été utilisée et l’identité des individus a été incluse comme 
variable aléatoire afin de prendre en compte la structure hiérarchique des données. Avant la 
réalisation des modèles, toutes les variables explicatives ont été normalisées (centrées et 
réduites) pour faciliter la convergence des modèles et pouvoir inter-comparer la contribution 
relative des prédicteurs (Zuur et al. 2007).  
Une procédure de type modélisation hiérarchique a ensuite été appliquée. Bien que la 
procédure n’ait été détaillée qu’à l’échelle de la plongée, la même chose a été réalisée à 
l’échelle de la journée. Toutes les combinaisons linéaires de variables explicatives ont été 
réalisées pour chaque type de modèles A, B et C. Puis j’ai classé les modèles basés sur leur 
Critère d’Information d’Akaike (AIC ; Burnham & Anderson 2004). Le poids de chaque modèle a 
été calculé, car il représente la vraisemblance relative des modèles candidats. (Burnham et 
Anderson, 2002). Les modèles candidats sélectionnés pour chaque type de modèles A, B et C 
sont ceux pour lesquels la somme des poids d’Akaike était supérieure à 0,95. Dans le cas où il 
y a plus d'un modèle candidat par type de modèle, une procédure de « modèle averaging » est 
effectuée. Cette procédure utilise les valeurs des paramètres de chacun des modèles candidats 
et leurs poids respectifs (Burnham & Anderson, 2002). Ceci nous a permis de sélectionner un 
modèle par type de modèle A, B et C. 
 IV.2.2.2. Evaluation des modèles A, B et C par échelle 
Pour évaluer les performances prédictives des modèles sélectionnés pour chacun des 
types de modèles A, B et C à chaque échelle, j’ai procédé par validations croisées. Une 
procédure « leave-one -out » a été choisie. Cette procédure a consisté en l'ajustement des 
modèles sur tous les individus excepté un, puis en l’utilisation des coefficients estimés sur 
l'individu restant afin de réaliser les prédictions. Toutes les combinaisons possibles d’individus 
ont été réalisées.  
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Pour évaluer les performances prédictives des modèles sélectionnés pour chacun des 
types de modèles A, B, C et pour chaque échelle, j’ai procédé par validation croisée. Une 
procédure « leave-one –individual-out » a été choisie (voir LaFrance et al. 2003 ; Sakar & 
Kursun 2010). Cette procédure a consisté en l'ajustement des modèles sur tous les individus 
excepté un, puis en l’utilisation des coefficients estimés sur l'individu restant afin de réaliser les 
prédictions. Toutes les combinaisons possibles d’individus ont été réalisées.  
Les performances prédictives de chaque modèle (i.e. capacité à prédire les valeurs 
observées de chaque individu retiré), ont été évaluées à partir d’un critère de vraisemblance 
pour tenir compte du fait que l’on modélise des données de comptage (Knalf & Grey 2007 ; Le 
Rest et al. Sous presse). La vraisemblance représente la probabilité d’obtenir les données avec 
le modèle considéré (Le Rest PhD). En pratique, on utilise plutôt le logarithme de la 
vraisemblance : plus cette valeur est élevée pour un modèle, plus l’adéquation entre données 
prédites et observées est grande. C’est cette log-vraisemblance qui sera donc utilisée ici pour 
quantifier la performance prédictive de chaque modèle. 
 La log-vraisemblance est d’abord calculée pour un modèle dit ‘nul’, composé uniquement 
du paramètre individu. Cette valeur servira de référence et permettra de quantifier le gain lié à 
l’utilisation de modèles ayant plus de paramètres, en terme de qualité de prédiction. Ce gain 
peut être mesuré par le rapport entre la log-vraisemblance des modèles et la log-vraisemblance 
du modèle nul, de la même manière que lorsqu’on calcule un pourcentage de déviance 
expliquée sans validation croisée (Eq1). Plus ce pourcentage sera grand, plus la qualité de 
prédiction du modèle considéré sera grande.  
Equation 1 : Formule de calcul des performances prédictives des modèles prédictifs. 
pp correspond aux performances prédictives des modèles testés, loglik correspond au log de la 
vraisemblance, m correspond aux modèles testés, mn correspond au modèle nul et c correspond au 
log de la vraisemblance d’un modèle parfait où les prédictions sont égales aux observations. 
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IV.2.3. Deuxième étape des modèles prédictifs 
La deuxième étape de ce travail à été d’ajuster les meilleurs modèles prédictifs de chaque 
échelle, parmi les modèles A, B et C (i.e. ceux avec les plus grands pourcentages de déviance 
expliquée), sur les 12 individus cette fois-ci combinés. Ainsi nous avons obtenu 2 modèles 
permettant de prédire à différentes échelles et sur des individus dépourvus d’accéléromètre, le 
nombre de tentatives de captures de proies en se basant uniquement sur le comportement de 
plongée et sur le déplacement de l’animal. Pour exemple, ces modèles ont été appliqués sur 20 
individus dépourvus d’accéléromètre dans l’article (Vacquie-Garcia et al. en préparation 
(Annexe C.)) afin de cartographier les zones d’activité d’alimentation. 
IV.3.Résultats 
IV.3.1. Performance des modèles 
Le modèle A, réalisé à l’échelle de la plongée, a montré une très mauvaise performance 
prédictive (pp = 0; Figure 22A) comparé au modèle B qui, lui, a montré une performance 
correcte (pp = 0 ,31; Figure 22B). Ce résultat montre qu’à cette échelle, les paramètres de 
trajectoire seuls ne permettent pas de prédire correctement l’activité d’alimentation des 
éléphants de mer alors que les paramètres de plongée seuls le peuvent. Ce résultat est 
confirmé par le fait que le modèle C, utilisant les paramètres de trajectoire ainsi que les 
paramètres de plongée comme variables explicatives, montre une performance quasiment 
identique au modèle B. (pp = 0.31; Figure 22C) (Vacquie-Garcia et al. en préparation (Annexe 
C.)). Ainsi, le modèle que nous avons utilisé pour le reste des analyses à l’échelle de la plongée 
est le modèle B.  
A l’échelle de la journée, le même type de résultat a été obtenu. Le modèle A montre une 
performance prédictive mauvaise alors que les modèles B et C montrent une relativement 
bonne performance prédictive (pp = 0 ; 0,79 ; 0,79 respectivement pour les modèles A, B et C. 
Figure 22D, 22E et 22F). Ainsi, le meilleur modèle choisi pour le reste de l'analyse à l’échelle de 
la journée est le modèle B qui utilise uniquement les paramètres de plongée.  
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IV.3.2. TCPs et paramètres comportementaux  
 Le meilleur modèle à l’échelle de plongée a montré que le nombre de tentatives de 
captures de proies a été positivement et significativement affecté par le taux de descente, le 
taux de remontée, la durée de la phase de fond, la sinuosité de la phase de fond (en z) ainsi 
que l'angle solaire. Le nombre de TCPs était significativement et négativement affecté par la 
profondeur maximale et la durée passée en surface. Cependant, la profondeur maximale, le 
taux de descente et de remontée sont les paramètres prédictifs les plus importants (Tableau 3). 
A l'échelle de la journée, le meilleur modèle a montré les mêmes sens dans les relations 
Figure 22 : Performances de modèles prédictifs à l’échelle de la plongée et de la 
journée. 
Nombre de TCP respectivement prédites avec le modèle prédictif utilisant les paramètres de 
trajectoire, les paramètres de plongée et les deux ensemble mesurés à l’échelle de la plongée (A., B. 
et C.) et à l’échelle de la journée (D., E. et F.) en fonction du nombre de TCP détectées. Chaque point 
correspond à une plongée (A., B. et C.) ou à une journée (D., E. et F.) et chaque couleur à un 
individu. 
A. B. C. 
F. D. E. 
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excepté pour le taux de descente, la profondeur maximale et la durée de la phase de fond. Les 
prédicteurs les plus importants à cette échelle sont la profondeur maximale, la durée de la 
phase de fond et la durée passée en surface (Tableau 3) (Vacquie-Garcia et al. en préparation 
(Annexe C.)). 
IV.4. Discussion 
IV.4.1. Performances des modèles prédictifs  
Les performances des modèles A à l’échelle de la plongée et à l’échelle de la journée 
montrent que, quelle que soit l’échelle, les paramètres de trajectoire seuls n’ont pas la capacité 
de prédire convenablement l’activité d’alimentation des EMSs. A l’inverse les paramètres de 
plongée seuls semblent montrer un meilleur pouvoir prédictif quelle que soit l’échelle. Le fait de 
rajouter les paramètres de trajectoire aux paramètres de plongée ne change pas la 
performance des modèles, ce qui conforte l’idée que l’activité d’alimentation est mieux résumée 
Tableau 3 : Coefficients associés à chaque paramètre des modèles prédictifs B à 
l’échelle de la plongée et de la journée.  
Les meilleurs prédicteurs du nombre de TCPs sont représentés en gras.  
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par les paramètres de plongée seuls. Ainsi, les modèles sélectionnés pour chaque échelle, sont 
les modèles utilisant uniquement les paramètres de plongée.  
D’autres études avaient commencé à déterminer que les méthodes basées sur les 
données de trajectoire ne fournissent pas de très bonnes indications au sujet des activités de 
recherche alimentaire de ce type de prédateurs. Ces études ont tenté d’approfondir ces 
méthodes classiques utilisant les données de trajectoires en développant la même approche 
mais verticalement  (« Fisrt Bottom Time », Bailleul et al. 2010). Dans ce chapitre, nous 
confortons ces suppositions.  
Si on compare maintenant de façon brute les performances prédictives des 2 meilleurs 
modèles choisis à l’échelle de la plongée et de la journée, on se rend compte que la 
performance est bien meilleure à l’échelle de la journée (performance égale à 0.79 à l’échelle 
de la journée et 0.31 à l’échelle de la plongée). Cependant il faut rester prudent dans cette 
comparaison car le fait de moyenner une grande partie des paramètres par jour dans le modèle 
prédictif construit à l’échelle de la journée permet de diminuer la variabilité des données, ce qui 
peut expliquer en partie les meilleures performances prédictives.  
Quoiqu’il en soit, les modèles sélectionnés à ces deux échelles semblent être assez 
performants puisque les performances prédictives de chacun d’eux sont convenables (à 
l’échelle de la plongée) voire raisonnables (à l’échelle de la journée). Ce qui montre que les 
paramètres de plongée sélectionnés traduisent bien l’activité d’alimentation des EMSs. 
Cependant on considère souvent que le pouvoir prédictif des paramètres d’un modèle qui ont 
été sélectionné sur uniquement quelques individus, est généralisable à la population entière. 
Malheureusement, ce n’est pas toujours le cas notamment quand les modèles sont construits 
sur des échantillons de petite taille. Par conséquent, pour valider nos modèles, il est nécessaire 
de prendre en compte la variabilité interindividuelle qui a souvent été notée dans la littérature 
(Bolnick et al. 2003). Notre exercice de Cross-Validation a révélé que les différences 
interindividuelles étaient relativement faibles (Figure 22). En effet, tous les individus ont montré 
une bonne adéquation entre observations et prédictions, principalement pour l’échelle la plus 
grande. Ce résultat montre que les modèles sont capables de prédire globalement, à partir des 
paramètres de plongée, l’activité d’alimentation chez de nouveaux individus.  
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Ces modèles prédictifs ont été mis en place dans un environnement spécifique 
(Kerguelen) et durant un moment particulier du cycle de vie des éléphants de mer (post-
reproduction). Sachant que l’environnement et les comportements alimentaires des prédateurs 
marins peuvent varier selon les saisons (Zimmer et al. 2011), ces modèles doivent être utilisés 
uniquement dans le contexte pour lequel ils ont été mis en place.  
IV.4.2. Confrontation des paramètres comportementaux avec le nombre 
de tentatives de captures de proies 
Les meilleurs modèles à l’échelle de la plongée et à l’échelle de la journée ont été ajustés 
sur les 12 individus combinés afin d’obtenir les coefficients associés à chacun des paramètres 
et ainsi pouvoir prédire sur d’autres individus dépourvus d’accéléromètres les TCPs. La valeur, 
ainsi que le signe des coefficients associés à chacun des paramètres, nous renseignent aussi 
sur le comportement des animaux et ainsi sur la cohérence entre les différentes méthodes 
d’estimation de l’activité d’alimentation. 
Comme détaillé en introduction générale, plus la profondeur maximale des individus est 
grande, plus ils sont susceptibles d’accumuler une dette en oxygène importante, car les durées 
moyennes de plongées sont plus longues et l’effort de nage absolu est plus important. Par 
conséquent les éléphants de mer auraient tout intérêt à capturer leurs proies dans les eaux peu 
profondes plutôt que dans les eaux de grande profondeur. Nous avons montré ici que c’était le 
cas à l'échelle de plongée puisque la profondeur maximale a été trouvée négativement liée au 
nombre de TCPs. Cependant le signe de cette relation s’inverse à l'échelle de la journée. Ceci 
pourrait suggérer qu’à l'échelle de la journée, les EMSs plongent plus profondément dans les 
zones favorables que dans les zones non favorables. Cependant, la profondeur maximale a été 
rapportée à l'échelle de la journée en cumulant la valeur de cette profondeur par plongée et 
nous avons montré que le nombre de plongées était positivement corrélé avec le nombre de 
TCPs. Par conséquent, ce résultat révèle que les EMSs augmentent bien le nombre de 
plongées dans les zones favorables mais qu’ils augmentent sans doute le nombre des 
plongées peu profondes, ce qui est cohérent avec ce à quoi on s’attendait.  
D’autre part, de nombreuses études ont montré que l’activité d’alimentation des 
prédateurs marins plongeurs avait lieu essentiellement pendant la phase de fond des plongées. 
Ainsi, dans sa recherche d’optimum, un animal devrait augmenter la durée de la phase de fond 
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de ses plongées et augmenter sa sinuosité dans les limites de ses contraintes physiologiques. 
Dans ce travail, il a été montré que la durée de la phase de fond était positivement corrélée 
avec le nombre de TCPs, ce qui est conforme à la théorie. Cependant, il faut être prudent car la 
relation entre la durée de la phase de fond des plongées et les TCPs varie aussi avec la 
profondeur (Jouma’a et al. En préparation). En effet, il a été montré que, quand les plongées 
sont inférieures à un seuil de 200m, l’animal passe plus de temps au fond quand il tente de 
capturer par rapport au cas où il ne capture pas, mais cette relation s’inverse quand les 
plongées sont supérieures au seuil de 200m. En outre, quelle que soit la profondeur de 
plongée, plus l’animal capture et plus il passera de temps au fond (Jouma’a et al. En 
préparation). La relation positive que nous trouvons est probablement due au fait que l’essentiel 
des plongées prises en compte comporte des TCPs et que l’essentiel a lieu à des profondeurs 
inférieures au seuil présenté plus haut. Nous avons, d’autre part, constaté que les éléphants de 
mer augmentaient la sinuosité de leur phase de fond quand ils capturaient. Ceci encore une fois 
est conforme aux prévisions et consolide le fait que la phase de fond d'une plongée est la 
phase efficace. 
Les taux de transit (descente et remontée) et le temps de récupération (durée de surface) 
ont été quant à eux, négligés dans beaucoup d'études. À l'échelle de la plongée, j’ai montré que 
le taux de descente et le taux de remontée ont été parmi les variables prédictives les plus 
importantes de l’activité d’alimentation des EMSs. De plus, nous avons trouvé que ces taux 
étaient positivement liés au nombre de TCPs. Ceci suggère, conformément aux prédictions, 
que les EMSs ajustent leur taux de transit en fonction de leur succès de chasse : ils remontent 
à la surface et anticipent leur succès de chasse à venir en augmentant leur taux de descente 
pour revenir rapidement à la zone favorable. Les taux de transit, se sont révélés, à l’échelle de 
la journée, être des variables prédictives de faible importance. Bien que le signe de la relation 
entre le taux de remontée et le nombre de TCPs n’ait pas changé par rapport à la relation 
obtenue à l’échelle de la plongée, le signe de la relation entre le taux de descente et le nombre 
de TCPs a été inversé. Compte tenu du coefficient associé de très faible importance, ce 
changement doit être compris comme une non-relation à l'échelle de la journée plutôt qu’à une 
relation négative. Ces non-relations semblent peu surprenantes compte tenu du fait que les 
taux de descente et de remontée sont moyennés à l’échelle de la journée. 
La durée de la phase de surface a, quant à elle, été trouvée négativement liée au nombre 
de TCPs. Conformément à ce qui était attendu, les EMSs diminuent leur temps de récupération 
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quand ils capturent et reviennent plus vite dans la zone de pêche favorable en profondeur. Il se 
pourrait que cette diminution de temps passé en surface reflète la faible profondeur des 
plongées où ils capturent. En effet, cette faible profondeur engendre une durée plus faible de la 
plongée et donc un temps de récupération plus court. Le signe de la relation trouvée à l’échelle 
de la plongée s'inverse à l’échelle de la journée. Ceci s’explique par le fait que la durée de la 
phase de surface est cumulée à l’échelle de la journée. Dans une zone favorable, les animaux 
vont plonger plus souvent mais moins profondément engendrant un temps de surface cumulé à 
l’échelle de la journée plus important que quand ils plongent plus profondément mais moins 
souvent. 
En conclusion, la méthode de détection des TCPs que l’on a mis en place chapitre III sur 
les EMSs semble cohérente avec les méthodes les plus fréquemment utilisées et basées sur le 
comportement de plongée des EMSs pour évaluer leur activité d’alimentation (discuté 
paragraphe précédent). De plus, comme discuté chapitre précédent, la méthode de détection 
des TCPs apporte des informations plus précises que ces anciennes méthodes. 
IV.4.3. Utilité des modèles prédictifs 
Les modèles prédictifs établis dans cette étude permettent de prédire quantitativement 
l’activité d’alimentation des éléphants de mer sans l’estimation de la prise alimentaire. Ces 
modèles constituent donc des outils écologiques particulièrement intéressants et faciles 
d’utilisation pour étudier les variations spatiales, et temporelles de l’activité d’alimentation de 
cette espèce (Morris et al. 2009). Ces modèles peuvent être appliqués à des jeux de données 
plus anciens, collectés avant l’estimation des TCPs par accélérométrie, et disponibles pour de 
nombreux individus et pour lesquels les paramètres de comportements nécessaires à 
l’établissement de ces modèles peuvent être calculés.
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ACTIVITE D’ALIMENTATION DES ELEPHANTS DE MER 
EN RELATION AVEC LES PARAMETRES PHYSIQUES 
DE LEUR ENVIRONNEMENT. UNE ANALYSE A FINE 
ECHELLE SPATIALE ET TEMPORELLE.
CHAPITRE V.
Vacquie Garcia J, Guinet C, Laurent C, Bailleul F. Delineation of the southern 
elephant seal's main foraging environments defined by temperature and light 
conditions.  
Article majeur : En révision dans "Deep Sea Research II" (Annexe D.) 
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V.1. Introduction 
V.1.1. Paramètres physiques définissant l’océan 
Les masses d’eau des océans peuvent être définies principalement par trois paramètres 
d’états : la salinité, la température et la pression. En effet dans les océans, dans notre cas 
l’océan austral, toutes les propriétés physiques (masse volumique, viscosité…) sont, en 
principe, dérivables à partir de ces trois paramètres. Les organismes marins sont extrêmement 
sensibles aux variations de ces paramètres. En effet, certaines espèces ne peuvent pas, par 
exemple, vivre en dehors d’une certaine gamme de température, pression (profondeur) ou 
salinité (Schmidt-Nielsen et al. 1997, Rueda 2001; Karna 2003, Bernadette et al. 2011). Ainsi, 
ces paramètres peuvent façonner les habitats des organismes marins et de fait leur distribution. 
Ils peuvent donc influencer indirectement l’activité d’alimentation de leur prédateur. Le domaine 
des profondeurs océaniques s’étend de 0 à 11 000m (Copin-Montegut 2002). Le domaine des 
températures s’étend de -1.8°C (température de congélation des eaux de mer) jusqu’à environ 
30°C (Copin-Montegut 2002). Pour ce qui est de l’océan austral, la température ne dépasse 
que rarement les 15°C (Dinnat 2003). La salinité, quant à elle, est déduite de la mesure de 
conductivité de l’eau de mer. La valeur de cette salinité s’étale dans les océans du globe de 33 
à 37 (Copin-Montegut 2002). 
V.1.2. Autres types de paramètres caractérisant l’océan 
Les propriétés des océans peuvent donc être caractérisées par les trois paramètres 
précédemment identifiés. Cependant il existe d’autres types de paramètres qui ne sont pas 
forcément des paramètres physiques intrinsèques mais qui peuvent influer tout autant sur la 
distribution et les habitats des organismes marins. Je présenterai ici deux exemples. 
Le premier exemple que je présenterai est la lumière. La lumière est un paramètre 
physique externe à l’océan. La valeur de la lumière à une profondeur donnée (appelée lumière 
ambiante) dépend de plusieurs sources. D’une part, cette valeur dépend de la valeur de lumière 
de surface, à savoir l’heure de la journée mais aussi l’ensoleillement ou le couvert nuageux. 
D’autre part, cette valeur de la lumière ambiante dépend de la profondeur; plus la profondeur 
est élevée, plus la valeur de lumière ambiante est faible (i.e. atténuation de la lumière). Enfin, la 
valeur de lumière ambiante dépend de la concentration en particules en suspension dans la 
colonne d’eau (phytoplancton, zooplancton, particules inorganiques et organiques). Plus la 
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concentration en particules est élevée, plus l’atténuation de la lumière de surface en fonction de 
la profondeur est élevée.  
Le deuxième exemple est l’oxygène dissous. L’oxygène dissous est un paramètre que l’on 
qualifie de biogéochimique (Copin-Montégut 1996). Comme la lumière, il dépend de plusieurs 
sources. D’une part, la teneur en oxygène dissous dans les océans dépend de l’oxygène 
atmosphérique, d’autre part, elle varie avec la température, la profondeur et la salinité des eaux 
(inversement corrélé à la température et à la salinité). Enfin, cette teneur est également 
influencée par l’activité biologique. Alors que la photosynthèse (producteurs primaires) 
augmente localement les valeurs d’oxygène dissous dans la colonne d’eau, la respiration et/ou 
la dégradation des matières organiques (par les décomposeurs) diminuent localement ses 
valeurs.  
Plusieurs études se sont concentrées sur ces paramètres et ont montré qu’ils influençaient 
les changements de comportement d’un certain nombre d’organismes marins. En effet, la 
lumière est un paramètre clef dans le contrôle du comportement de migrations nycthémérales 
d’un grand nombre d’espèces (Puvanendran & Brown 1998, Hulley & Lutjeharms 1995, Liu et 
al. 2003; Batty et al. 1990) Tandis que l’oxygène dissous est un paramètre indispensable à la 
survie de la plupart de ces organismes (Laurel & Blood 2011, Hulley & Lutjeharms 1995), de 
légères variations de concentration locale en oxygène dissous sont susceptibles d’impacter très 
fortement leur distribution. Il a été montré en effet que certains organismes, en période de faible 
activité, ciblent des zones refuges caractérisées par de faibles concentrations en oxygène 
(Domenici et al. 2007), et ce, afin de limiter le risque de prédation de prédateurs très 
dépendants d’eaux très oxygénées.  
Ainsi, malgré le fait que ces paramètres (lumière et oxygène dissous) ne participent pas à 
la composition physique des océans, ils peuvent influencer le comportement et la distribution 
spatiale des ressources marines et donc le succès d’alimentation des prédateurs. 
V.1.3. Etat des lieux et limites des études antérieures  
Dans les dernières années, de nombreuses études ont étudié le lien qui existe entre les 
paramètres de l’océan et l’activité d’alimentation des prédateurs marins. Par exemple, il a été 
montré chez beaucoup de prédateurs marins que la thermocline, les fronts ou les tourbillons, se 
caractérisant par de forts gradients physiques (Orsi et al. 1995), constituent des zones 
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d’alimentation privilégiées (Guinet et al.1997, Cotte et al. 2007, Dragon et al. 2010, Bost et al.
2009, Bailleul et al.2010). D’autre part, il a été montré que chez les éléphants de mer, la lumière 
joue un rôle important dans l’activité d’alimentation (Guinet et al. sous presse (Annexe B.), Jaud 
et al. 2012 (Annexe E.)) (Figure 23). Enfin, il a été montré que la concentration en oxygène de 
la zone visitée pouvait influencer le comportement de plongée de certains cétacés 
(Papastravou et al. 1989).  
D’un point de vue général, ces études montrent que la température, la salinité, la 
profondeur, la lumière et l’oxygène sont des paramètres clefs dans l’activité d’alimentation des 
prédateurs marins. Cependant, rares sont les études qui ont permis l’enregistrement des 
paramètres de l’environnement à haute fréquence. De plus, à notre connaissance, aucune 
étude sur les éléphants de mer, n’a pu estimer la prise alimentaire à fine échelle spatiale et 
temporelle. De ce fait, le lien précis entre l’activité d’alimentation de ce prédateur et les 
paramètres physiques de l’environnement reste encore mal connu. Pour aller plus loin, il serait 
Figure 23 : Relation entre la lumière à 150m et la profondeur moyenne des phases de 
fond des plongées des EMSs (Jaud et al. 2012).  
Les observations (en noir) ont été ajustées avec une régression linéaire (en rouge). Le coefficient de 
régression (r2) se trouve en haut à droite de la figure. 
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donc nécessaire d’avoir des mesures ou estimations précises et fréquentes de la prise 
alimentaire de ces prédateurs et des paramètres physiques et biologiques de l’environnement 
et ce, aux mêmes échelles spatiales et temporelles.  
V.1.4. Utilisation d’outils « innovants »  
Dans cette thèse, j’ai pu utiliser des accéléromètres qui permettent d’estimer la prise 
alimentaire des animaux via la détection des tentatives de captures de proies des EMSs à fine 
échelle spatiale et temporelle (cf chapitre III). D’autre part, j’ai pu utiliser des données de 
profondeur, température et lumière mesurées à haute fréquence par les TDRs. Enfin, j’ai pu 
analyser les toutes premières données d’oxygène dissous mesurées à basse fréquence et 
issues d’un nouveau modèle de balise (CTD-Oxy). 
 V.1.5. Objectif de ce chapitre 
Dans ce contexte, l’objectif de ce chapitre est d’étudier le lien qui existe entre les 
paramètres physiques et biogéochimiques de l’environnement (température, lumière, 
profondeur et oxygène) et l’activité d’alimentation des éléphants de mer et ce à fine échelle 
spatiale et temporelle. Pour cela les estimations de prise alimentaire ont été opposées aux 
valeurs des paramètres environnementaux. Est-ce que la valeur locale de ces paramètres joue 
un rôle dans la prise alimentaire des EMSs? Peut-on caractériser différents environnements 
d’alimentation à partir de ces paramètres? Si ces environnements existent, que peuvent-ils 
nous apprendre sur la répartition spatiale des zones de pêche? Quelles déductions peut-on 
faire sur la distribution des proies des EMSs ? 
Il est important de noter ici que les accéléromètres déployés simultanément aux balises 
CTD-Oxy n’ont pas fonctionné correctement et par conséquent malgré l’obtention de mesures 
d’oxygène, nous n’avons pas été en mesure d’intégrer ces données oxygène dans les analyses 
visant à répondre à l’objectif de ce chapitre. Ces données ont néanmoins été valorisées en 
parallèle et font l’objet d’un article dont je suis co-auteur (Bailleul et al. en préparation (Annexe 
F.)). Ce chapitre se concentre donc uniquement sur la délimitation et la caractérisation de 
différents types d’environnements d’alimentation par la température, la lumière et la profondeur. 
Pour répondre à cela, il est nécessaire d’utiliser des données issues de balises permettant 
d’une part la localisation des animaux d’autre part de mesurer à haute fréquence les 
paramètres de température, lumière et profondeur tout en détectant les tentatives des captures 
de proies. Pour cela, les données issues des 12 femelles éléphants de mer équipées en 2010 
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et 2011 de balises CTD-SRDL, CTD-SRDL-Oxy ou Splash10 ainsi que de MK10-X ont été 
utilisées (Tableau 2). Les balises CTD-SRDL, CTD-SRDL-Oxy ou Splash10 - permettent de 
spatialiser la trajectoire des animaux. Les balises MK10-X permettent d’une part 
d’échantillonner l’environnement à haute fréquence d’enregistrement ((toutes les secondes) 
(partie TDR des MK10)) et d’autre part de détecter les tentatives de captures de proies le long 
du trajet des animaux (partie accéléromètre du Mk10). 
Cinq articles, ont été intégrés dans ce chapitre. Parmi eux, il y a un article majeur pour 
lequel je suis premier auteur et 4 connexes pour lesquels je suis co-auteur. Le premier est en 
révision dans « Deep Sea Research II». Il résume les résultats principaux de ce chapitre. Pour 
ces raisons, il convient d’être lus comme résultats à part entière de ce chapitre. Quant aux 
autres, ils devront être lu comme résultats appuyant ce chapitre. Parmi eux, on retrouve Guinet 
et al. sous presse (mentionné chapitre III), un article écrit par Thomas Jaud en 2013 dans 
PlosOne ainsi qu’un article en préparation par Frédéric Bailleul pour PLosOne. Ces trois articles 
ont déjà été cités dans l’introduction de ce chapitre. Quant au dernier, il a été écrit par Gaétan 
Richard et est actuellement prêt pour soumission. Ils seront respectivement cités dans le texte 
en bleu comme Vacquie-Garcia et al. « Deep Sea Research II» en révision (Annexe D.), Guinet 
et al. sous presse (Annexe B.), Jaud et al. 2012 (Annexe E.), Bailleul et al en préparation 
(Annexe F.) et Richard et al. en préparation (Annexe G.). 
V.2. Méthodologie 
V.2.1. Caractérisation des environnements de recherche alimentaire des 
EMSs  
Dans cette thèse, j’ai défini un environnement d’alimentation comme une combinaison de 
conditions environnementales semblables dans laquelle les TCPs ont lieu. Afin de délimiter et 
de caractériser ces différents environnements j’ai procédé de la façon suivante.  
Chaque TCP a tout d’abord été associée à une valeur de lumière, de température et de 
profondeur. Pour cela, nous avons choisi d’associer à chaque TCP la valeur de ces paramètres 
mesurée au premier point de l’événement dans le cas où cet événement dure plusieurs 
secondes (Figure 24 et 25).  
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Figure 24 : Tentatives de captures de proies superposées sur une section de 
température.  
Les points noirs correspondent aux TCPs qui ont été superposées sur un krigeage des profils de 
température rencontrès par un animal au cours d’un trajet.  
Figure 25 : Tentatives de captures de proies superposées sur une section de lumière.
Les points noirs correspondent aux tentatives de captures de proies qui ont été superposées sur un 
krigeage des profils de lumière rencontrès par un animal au cours d’un trajet. La lumière est 
représentée en valeurs brutes.  
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Puis les TCPs ont été classées en fonction de ces valeurs associées afin de déterminer 
différents environnements regroupant des caractéristiques identiques. Pour ce faire et afin de 
tenir compte de la colinéarité entre les paramètres j’ai dans un premier temps réalisé une 
analyse en composantes principales sur ces paramètres. J’ai ensuite utilisé une méthode de 
classification mixte sur les trois composantes principales qui en résultent (Lebart et al. 1997). 
La classification mixte se décompose en deux étapes. La première étape est un k-means. Cette 
étape vise à regrouper le nombre important des observations (ici nos TCPs caractérisées 
initialement par trois paramètres et traduites par trois composantes principales) en k groupes 
distincts pour faciliter l’étape suivante. Chaque observation sera donc assignée au groupe 
ayant les plus proches caractéristiques. La valeur k a été fixée arbitrairement à 20 dans notre 
étude. La deuxième étape est une classification hiérarchique basée sur les centres des groupes 
précédemment mis en évidence. Elle consiste à classer hiérarchiquement ces 20 groupes selon 
les distances qui existent entre eux (distance euclidienne, méthode de Ward). Par section du 
dendrogramme au seuil de distance de 3, j’ai travaillé sur les 5 classes distinctes visualisables 
Figure 26. 
Figure 26 : Dendrogramme résultant de la classification hiérarchique basée sur les 
centres des 20 groupes.  
La ligne bleue correspond à la limite de distance que j’ai choisie afin de regrouper les 20 groupes en 5 
classes (entourée en bleu). La distance euclidienne est ici sans unité car elle provient d’un calcul de 
distance basé sur les composantes principales précédemment obtenues.  
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 Je considère, à ce stade, que les classes identifiées correspondent à différents 
environnements d’alimentation des EMSs puisque leurs conditions environnementales sont 
statistiquement différentes. Pour chacune de ces classes ou environnements, les proportions 
des TCPs et les profondeurs moyennes des TCPs se produisant à chaque période de la 
journée ont été calculées et comparées. Enfin, chacun des environnements a été spatialisé 
(Vacquie-Garcia et al. « Deep Sea Research II» en revision (Annexe D.)).  
V.3. Résultats 
V.3.1. Caractérisation des environnements d’alimentation des EMSs  
Chaque tentative de captures de proies a donc été associée à une valeur de température 
de lumière et de profondeur. La Figure 27 montre l’étendue des valeurs prises par les TCPs 
(environnement associé à l’alimentation) versus l’étendue des valeurs de température, lumière 
et profondeur rencontrées par les 12 individus lors de leur voyage en mer (environnement visité 
globalement). Sur ces cartes il ressort que l’étendue des conditions environnementales 
associées aux tentatives de captures de proies (gris sur la Figure 27) est plus limitée que la 
gamme des conditions environnementales visitées par les individus (noir sur la Figure 27). Ceci 
est bien en accord avec l’existence d’environnements privilégiés d’alimentation. Cependant 
peut-on distinguer plusieurs environnements d’alimentation différents ?  
A. B. 
Figure 27 : Environnement associé à l’alimentation versus environnement visité.
A. et B. Etendue des valeurs prises par les tentatives de capture de proies (en gris) versus l’étendue 
des valeurs de température et profondeur (graphe A) et de lumière et profondeur (graphe B) 
rencontrées par les 12 individus lors de leur voyage en mer (en noir). 
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Chacun des environnements d’alimentation a été codé d’une couleur particulière pour 
faciliter la compréhension (Figure 28). 
Les caractéristiques des 5 environnements d’alimentation sont synthétisées dans le 
Tableau 4. Les environnements représentés en rouge, orange et jaune sont caractérisés par 
des températures froides. Toutefois, alors que l’environnement rouge est profond, les deux 
autres sont caractérisés par des profondeurs plutôt faibles (Figure 28 et Tableau 4). Les 
environnements orange et jaune se distinguent principalement par leurs valeurs de lumière qui 
sont faibles pour le orange et élevées pour le jaune (Figure 28 et Tableau 4). L’environnement 
vert est, quant à lui, caractérisé par des températures chaudes ainsi que de grandes 
profondeurs (Figure 28 et Tableau 4). Enfin, l’environnement bleu se caractérise par des 
profondeurs intermédiaires par rapport d’une part aux environnements jaune et orange 
(profondeur faible) et d’autre part aux environnements rouge et vert (profondeur importante) 
(Figure 28 et Tableau 4). Cet environnement peut aussi être qualifié d’intermédiaire en terme de 
température par rapport aux environnements jaune, orange et rouge (températures froides) et 
d’autre part à l’environnement vert (températures chaudes) (Figure 28 et Tableau 4).  
Figure 28 : Délimitation et caractérisation des différents environnements d’alimentation 
de EMSs. 
A. et B. Caractéristiques de température et profondeur (graphe A) et de lumière et profondeur (graphe 
B) des différents environnements d’alimentation des EMSs. Chaque point des graphes A et B 
correspond à une TCP et chaque couleur correspond à un environnement de recherche alimentaire 
des EMSs.
A. B. 
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Les environnements représentés en jaune et rouge sont composés par des TCPs 
survenant principalement pendant la période de jour (99,8 % et 92,3 % respectivement), tandis 
que les autres environnements (orange, vert et bleu) sont composés par des TCPs se 
produisant à la fois de jour et de nuit (38,4%, 54,8% et 48,7% pour les environnements orange, 
vert et bleu de jour et 27,0%, 33,9% et 40,9% pour les environnements orange, vert et bleu de 
nuit) (Tableau 4). Pour ces derniers environnements, les TCPs qui se produisent de jour sont 
significativement (Wilcox.test ; p.value <0,001 pour chacun) plus profondes que celles qui se 
produisent de nuit (Jour : 324.4 ± 95,4 m, 425.7 ± 79.8m et 728.8 ± 100.1m respectivement 
pour les environnements orange, bleu et vert ; Nuit : 247.4 ± 100.4m, 292.5 ± 90.6m et 587.0  ± 
129.4m respectivement pour les environnements orange, bleue et vert). 
L’environnement vert est localisé au nord du front subantarctique (SAF) tandis que les 
quatre autres environnements sont situés au sud du SAF (Figure 29). Alors que l'environnement 
bleu semble partiellement séparé des trois autres, nous avons observé un fort mélange spatial 
entre les environnements jaune, orange et rouge (Figure 29) (Vacquie-Garcia et al. « Deep Sea 
Research II» en révision (Annexe D.)). 
Tableau 4 : Caractéristiques des cinq environnements d’alimentation des éléphants de 
mer.  
L’intervalle des valeurs de chaque variable ainsi que la moyenne et l’écart type sont mentionnés. La 
lumière est ici représentée en valeur brute. Les pourcentages de TCP ayant lieu de jour et de nuit ont 
été mentionnés pour chaque environnement et la différence entre 100% et la somme des 
pourcentages de jour et de nuit correspond aux pourcentages des TCP ayant lieu à l’aube ou au 
crépuscule. 
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Figure 29 : Représentation spatiale des cinq différents environnements de recherche 
alimentaire des EMSs. 
Chaque point correspond à une TCP et chaque couleur correspond à un environnement de recherche 
alimentaire des EMSs. Les lignes foncées représentent les fronts et séparent les différentes masses 
d’eaux de l’océan austral. La ligne la plus au Nord correspond au front subantarctique (SAF) et la 
ligne la plus au Sud correspond au front polaire (PF).
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V.4. Discussion 
V.4.1. Caractérisation physique des environnements d’alimentation des 
EMSs  
L’estimation de la prise alimentaire via la détection des tentatives de capture de proie des 
EMSs (par les accéléromètres) constitue une nette amélioration pour évaluer le lien entre 
l’activité de recherche alimentaire de cette espèce et l’environnement. De façon globale, les 
tentatives de captures de proies se retrouvent à plus forte profondeur dans les eaux chaudes. 
Ceci est cohérent avec les résultats présentés dans l’article Guinet et al. sous presse (Annexe 
B.) et en accord avec les études stipulant que les EMSs plongent plus profondément dans les 
eaux chaudes (Biuw et al. 2007, McIntyre et al. 2011b). La méthode de classification mixte des 
tentatives de captures de proies de ces 12 éléphants de mer en fonction des caractéristiques 
physiques a abouti à la mise en évidence de cinq « environnements » d’alimentation différents 
en zone océanique. Il y a cependant certaines limites à ce résultat, étant donné que seuls 12 
individus ont été utilisés dans ce chapitre et uniquement sur 2 ans. 
Deux d'entre eux (le bleu et le vert Figure 28 et 29) sont clairement distincts. Tout d'abord, la 
ségrégation est physique, nous ne notons aucun chevauchement entre les valeurs de 
profondeur, de température et de lumière pour ces environnements. L'environnement vert est 
caractérisé par de grandes profondeurs (en moyenne 660 m), des températures chaudes (en 
moyenne 7 ° C) et des valeurs de lumière en moyenne de 30 tandis que l’environnement bleu 
est caractérisé par des profondeurs intermédiaires (en moyenne 360 m), des températures 
également intermédiaires (en moyenne de 3 ° C) et des valeurs de lumière en moyenne de 32. 
La ségrégation est aussi spatiale puisque ces deux environnements semblent se séparer au 
niveau de la zone subantarctique (SAF). L'environnement vert est situé au nord du SAF et 
l'environnement bleu est situé au sud du SAF. Dans ces deux environnements, nous avons mis 
en évidence un comportement de recherche alimentaire plus profond de jour que de nuit, ce qui 
va dans le sens de migrations nycthémérales effectuées par les proies ciblées par les EMSs 
(Gjosaeter & Kawaguchi 1980). D’autre part, le SAF apparait constituer une frontière nette dans 
la variation de comportement et d’habitat de pêche de ce prédateur. En effet le comportement 
change considérablement entre le sud et le nord de ce front. Au nord de ce front les EMSs 
plongent beaucoup plus profondément et dans des eaux beaucoup plus chaudes pour accéder 
à la nourriture, avec pour conséquence des coûts d’accès à la ressource probablement 
beaucoup pus élevés. 
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Aucune configuration spatiale spécifique n’est apparue pour les trois autres 
environnements alimentaires à savoir le jaune, l’orange et le rouge (Figure 29). Bien qu’ils 
soient tous situés au sud du SAF et majoritairement au sud du PF, ils sont mélangés de façon 
aléatoire le long des trajets des individus. La différenciation de ces environnements n'est que 
physique et surtout marquée par la profondeur et la lumière (Figure 28). En effet, la température 
reste constante à environ 2 ° C pour chacun d'entre eux. L’environnement jaune est caractérisé 
par de faibles profondeurs (en moyenne 168 m ) , des températures froides (en moyenne 1,5 ° 
C) et une valeur de lumière en moyenne de 110 alors que l’environnement orange est 
caractérisé par des profondeurs moyennes ( en moyenne 196 m ) , de basses températures ( 
en moyenne de 1,5 ° C ) et des valeurs de lumière de 48 en moyenne et l’environnement rouge 
par de grandes profondeurs (en moyenne 662 m ), des basses températures (en moyenne 2,3 ° 
C ) et des valeurs de lumière de 25 en moyenne. Les environnements jaune et rouge 
correspondent essentiellement à des situations de jour (TCPs se produisant en grande majorité 
de jour) avec une alimentation proche de la surface (jaune) ou au contraire à grande profondeur 
(rouge). Cette situation jaune (proies proches de la surface et de jour qui ne sont pas 
directement contrôlées par le niveau de lumière (Guinet et al. 2013 sous presse (Annexe B.))),
constitue un cas un peu particulier dans le comportement de prédation des EMSs. En effet, ces 
animaux plongent généralement plus profondément le jour que la nuit et dans cette situation 
jaune ils s’alimentent de jour à des profondeurs relativement faibles et dans un environnement 
lumineux. La situation orange, quant à elle, est observée de jour comme de nuit (TCPs se 
produisant de jour comme de nuit) et relativement proche de la surface. Par conséquent, nous 
sommes convaincus que ces trois environnements alimentaires peuvent en réalité être 
regroupés en un seul environnement ou tout au plus en deux environnements alimentaires. Ce 
qui est toutefois marquant, c’est encore une fois la grande gamme de profondeur couverte par 
les éléphants de mer dans des zones géographiquement très proches. On peut se poser la 
question suivante : qu’est-ce qui pousse les animaux à changer autant leur comportement 
d’alimentation entre deux zones très proches géographiquement. Je tiens à rappeler en plus 
que pour ces trois environnements, aucune structure, telle qu’un front majeur, ne les sépare, 
comme cela était le cas pour les environnements bleu et vert. On peut donc penser que tout 
cela est lié aux types de proies rencontrées et chassées. 
La discrétisation jour/nuit, que nous avons mis en évidence ici, suggère que plusieurs de 
ces cinq ensembles pourraient constituer un seul et même ensemble et ainsi pourraient 
représenter des comportements de migrations nycthémérales. A ce stade nous pensons que 
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l’intégration d’autres paramètres environnementaux permettrait une meilleure délimitation et 
caractérisation de ces différents environnements alimentaires des éléphants de mer. Peut-être 
même que de nouveaux paramètres permettraient d’identifier d’éventuels processus 
environnementaux permettant de mieux différencier les environnements rouge, jaune et orange 
identifiés. Dans cette thèse je ne me suis pas intéressée au paramètre de salinité puisque nous 
n’avions pas accès à la mesure de ce paramètre à haute fréquence, cependant il serait 
intéressant à l’avenir de rajouter la mesure de ce paramètre si possible à haute fréquence 
(même fréquence que les mesures de température, profondeur et lumière). En effet la salinité 
agit sur la densité des masses d’eaux qui constitue un paramètre important dans la 
différentiation horizontale et verticale de ces masses d’eaux. Il serait aussi intéressant de 
rajouter à la caractérisation des environnements alimentaires des EMSs, d’autres paramètres, 
si possible aussi mesurés à haute fréquence, tels que l’oxygène dissous ou la fluorescence 
(e.g. pour statuer sur la concentration locale en phytoplancton dans la couche euphotique (i.e.
les 180 premiers mètres de la colonne d’eau)). Néanmoins, il faut rester conscient que ce type 
de mesure à haute fréquence pour ces paramètres nécessite énormément d’énergie. Par 
conséquent, il semble difficile aujourd’hui d’espérer obtenir ce type de paramètres à haute 
fréquence sur les trajets des EMSs.
V.4.2. Vers une meilleure connaissance des habitats de proies des 
EMSs 
Les écosystèmes marins pélagiques sont difficiles d’accès pour les scientifiques. En 
conséquence, les habitats des organismes ainsi que les processus écologiques marins qui 
régissent les écosystèmes sont mal compris. Une des méthodes développées pour étudier ces 
habitats et ces processus est l'utilisation de navires océanographiques qui peuvent prélever les 
organismes et mesurer les paramètres océanographiques (Guinet et al. sous presse). 
Cependant, il est certain que ces procédés ne donnent que des résultats partiels et limités dans 
le temps et dans l’espace. En effet toutes les zones pélagiques ne peuvent pas être étudiées de 
manière systématique. Depuis de nombreuses années, l'étude des grands prédateurs marins a 
été une autre façon pertinente et non intrusive d’étudier l'écosystème marin pélagique. Ces 
approches sont complémentaires des méthodes océanologiques classiques. 
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De telles études permettent de fournir des informations sur l'environnement physique 
(température, salinité, profondeur) et sur le premier niveau biologique (ie la production primaire) 
de la chaîne trophique (Bailleul et al. 2007, Charrassin et al. 2008, Jaud et al. 2012 (Annexe 
E.), Blain et al. 2013). A l’issue de tels travaux, des résultats significatifs, pour mettre en lien la 
production primaire avec l’environnement physique, ont été obtenus. Toutefois, les autres 
composants intermédiaires du système, tels que le zooplancton et autres ressources méso-
pélagiques n’étaient pas abordés dans ces travaux. L’étude présente, en s’appuyant sur les 
dernières avancées technologiques de biologging fournit un aperçu des conditions 
environnementales qui prévalent lorsque les éléphants de mer se nourrissent. Ces données 
nous informent sur la distribution des proies des éléphants de mer qui est jusqu’à présent 
largement méconnue (Collins et al. 2008) et sur l’existence de conditions particulièrement 
propices pour la survie des proies des éléphants de mer (Vacquie-Garcia et al. « Deep Sea 
Research II» en revision (Annexe D.)). 
Comme mentionné chapitre I, les éléphants de mer peuvent se nourrir d’un large éventail 
de proies passant des calmars aux poissons mésopélagiques tels que les Myctophidés 
(Rodhouse et al . 1992 , Slip 1995). Nous ne sommes pas en mesure de distinguer la nature de 
ces proies dans notre étude. Il est en effet très probable que différentes espèces de proies 
soient à l’origine des TCPs détectées ici. Néanmoins, plusieurs études basées sur l’analyse des 
contenus stomacaux (Slip 1995 Daneri et Carlini 2002), le recours aux isotopes stables (Cherel 
et al. 2008), et l'utilisation de caméras montées sur la tête des animaux (Naito et al. 2013) 
suggèrent que les myctophidés représentent une part importante du régime alimentaire des 
femelles éléphants de mer. De plus nous savons que les myctophidés réalisent des migrations 
nycthémérales (Gjosaeter et Kawaguchi 1980) et nous constatons dans cette étude que la 
profondeur des TCPs détectées est nettement plus importante pendant la journée que pendant 
la nuit et ceci pour chaque environnement de recherche alimentaire. Ce résultat est cohérent 
avec le comportement de migrations nycthémérales de la majorité des espèces de myctophidés 
et en particulier des 3 espèces de myctophidés majoritairement identifiées dans les contenus 
stomacaux des EMSs : Gymnoscopelus nicholsi, Electrona antarctica et Electrona calsbergi. 
Connaissant la ségrégation spatiale et physique des deux environnements bleu et vert 
autour du SAF, nous pouvons faire les hypothèses suivantes : les environnements vert et bleu 
peuvent regrouper différentes espèces ou inclure la même espèce proie, mais avec un large 
éventail de conditions physiques possibles. Le SAF est connu pour représenter une limite 
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biogéographique importante pour les organismes ( Pakhomov et McQuaid 1996; . Pakhomov et 
al 2000). Certaines espèces sont connues pour être limitées par certaines conditions physiques 
qui les contraignent à rester d’un côté ou de l’autre de ce front (Andriashev 1965; Hulley , 
1990). Ainsi les caractéristiques différentes de température entre ces deux environnements, et 
la grande différence de profondeur nous suggèrent que ces deux environnements alimentaires 
regroupent des espèces différentes. Une étude précédente sur l’amélioration de la condition 
corporelle des EMSs a montré que, pour un certain nombre de TCPs, les EMSs augmentaient 
plus leur condition corporelle au nord du SAF qu’au sud et ce, malgré le fait qu’ils plongent plus 
profondément au nord qu’au sud (Richard et al. en préparation (Annexe G.), Guinet et al. sous 
presse (Annexe B.)). Richard et collaborateurs ont interprété ce résultat en suggérant que les 
EMSs consommaient probablement une proie de plus grande taille et/ou meilleure qualité au 
nord du SAF qu’au sud. En outre, il convient de noter que parmi les trois espèces principales de 
myctophidés retrouvées dans les contenus stomacaux des femelles EMSs, G. nicholsi a la plus 
grande masse corporelle (30g contre 9g pour E. antarctica ou E. carlsbergi). Cette espèce est 
donc susceptible d’offrir un plus fort avantage énergétique pour ses prédateurs. De plus, elle 
semble plus abondante sur le côté nord du SAF (Hulley, 1990). Par conséquent, nous pensons 
que l'environnement vert peut représenter les caractéristiques d'une partie de l'habitat des 
myctophidés de type G. nicholsi.  
La non ségrégation spatiale des environnements jaune, rouge et orange ainsi que le fait 
que très peu de TCPs se produisent la nuit pour les environnements jaune et rouge nous font 
penser que ces trois situations ne peuvent pas refléter trois habitats distincts de proies. Il est 
possible que notre analyse ne sépare pas correctement les environnements à cause d’une trop 
grande différence de profondeur. Comme les proies des EMSs réalisent des migrations 
nycthémérales, on peut penser que deux ou plusieurs environnements isolés (comme le rouge 
et le orange) peuvent en fait être liés et peuvent regrouper un même type de proie mais à des 
périodes différentes du cycle nycthéméral (i.e. nuit versus jours). Ceci expliquerait aussi 
pourquoi il n’y a pas de TCP se produisant de nuit dans l’environnement rouge. Dans ce 
contexte, les EMSs pourraient cibler à différents moments un type de proie autour de 170 
mètres (en jaune) ou un type de proie à environ 400 mètres (orange - rouge). La non - présence 
de TCPs survenant la nuit dans l'environnement jaune peut s'expliquer par différentes qualités 
de proie entre ces environnements obligeant l'animal à faire des compromis. Si l’animal plonge 
parfois profond dans des zones (orange ou rouge) où des proies moins profondes sont 
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présentes (jaune), c est que les proies profondes offrent probablement un bénéfice énergétique 
plus important que celles qui sont moins profondes.
Dans les eaux antarctiques, E. carlsbergi et E. antarctica représentent une part importante 
des poissons mésopélagiques. D’autre part, elles sont communément observées proches de la 
surface, et ce, même pendant la journée (Hulley 1986, Fielding et al. 2012). Le krill, quant à lui, 
est aussi fréquemment observé dans les 100 premiers mètres de la colonne d’eau dans ces 
zones et même si celui-ci ne fait peut-être pas partie des proies principales des EMSs, il 
pourrait être parfois ciblé par ces prédateurs (Cherel communication personnelle). Par 
conséquent, ces trois groupes d’espèces sont susceptibles d’être représentés en abondance, 
proches de la surface et pendant la journée et donc constituer l’essentiel des proies des EMSs 
associé à l’environnement jaune (proche de la surface de jour). Toutefois, à ce stade, aucune 
donnée n'est disponible pour confirmer cette hypothèse. En outre, des études ont montré que 
E. carlsbergi se déplaçait en banc alors que E. antarctica est généralement plus dispersée 
(Zasel’slyi et al. 1985). Cette différence d’agrégation de la ressource pourrait avoir un impact 
sur le comportement alimentaire des EMSs. En effet la reconstruction en trois dimensions des 
trajectoires de plongée révèle qu’il existe des situations où les EMSs s’alimentent intensément 
en présentant une très forte sinuosité de leur trajectoire en fond de plongée et des situations où 
malgré une prise alimentaire très intense, les EMSs se déplacent principalement en ligne droite 
(Guinet et al. travail non publié). Par conséquent, il serait intéressant de comparer ce 
comportement entre les différents environnements.
Les résultats de cette étude conduisent à une meilleure compréhension de la délimitation 
et de la caractérisation des environnements alimentaires des EMSs. Ces informations peuvent 
indirectement nous informer sur la distribution horizontale et verticale des poissons 
mésopélagiques, qui sont leur principale proie. Cependant, il faut noter que les TCPs révélées 
par les instruments positionnés sur les EMSs, ne permettent pas de rendre compte de la totalité 
des distributions et habitats de ces proies. Il est probable en effet, qu’il existe d’autres habitats 
spécifiques de ces poissons mésopélagiques qui sont ignorés ou inaccessibles par les EMSs. 
Pour vraiment évaluer la distribution des poissons mésopélagiques, nous devons combiner nos 
résultats à d’autres résultats qui seront prochainement obtenu avec des analyses acoustiques 
et avec des échantillonnages au chalut (projet MyctO - 3D -MAP ; Fielding et al 2012).
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CHAPITRE VI.
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comprehensive method for detecting and characterizing biological pulses 
recorded by bio-logging 
Article majeur : En révision dans "Marine Ecology Progress Series" (Annexe H.) 
Vacquie Garcia J, Royer F, Dragon AC, Viviant M, Bailleul F, Guinet C. Foraging 
in the Darkness of the Southern Ocean: Influence of Bioluminescence on a Deep 
Diving Predator. PlosONE 7(8):e43565.doi:10,1371/journal.pone.0043565 
Article majeur : Publié dans "PosONE" ( Annexe I.) 
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VI.1. Introduction 
VI.1.1. La bioluminescence en milieu marin 
La bioluminescence est un phénomène biologique très commun dans l’océan qui se définit 
comme la production et l'émission de lumière par un organisme vivant. On la retrouve chez de 
nombreux organismes : bactéries, protistes, crustacés, calmars, poissons… (Haddock et al.
2009) Cette production de lumière résulte d'une réaction chimique. Lors de cette dernière, de 
l'énergie chimique est convertie en énergie lumineuse froide. Dans la plupart des cas, cette 
réaction est due à l'oxydation d'une molécule luminescente appelée la luciférine. La réaction de 
la luciférine nécessite la présence d’oxygène et d’ATP (Haddock et al. 2009). Elle est contrôlée 
par une enzyme, la luciférase ainsi que par un cofacteur tel que le Magnésium (Mg++).  
Cette réaction chimique se produit dans des organes lumineux spécialisés du corps appelés 
photophores. Ces photophores peuvent être dans certains rares cas, bactériens 
(bioluminescence produite par des bactéries symbiontes présentes dans l’organisme) ou plus 
communément intrinsèques (bioluminescence produite directement par les organismes eux 
mêmes) (Haddock et al. 2009). Dans ce dernier cas, la bioluminescence peut être produite soit à 
l’intérieur de cellules spécialisées des photophores appelés photocytes (bioluminescence 
intracellulaire) soit à l’extérieur de ces cellules (bioluminescence extracellulaire ou glandulaire). 
Dans tous les cas, le signal lumineux est décroissant à mesure de la consommation 
progressive du substrat (luciférine) et de l'accumulation correspondante du produit 
(oxyluciférine). Malgré la diversité taxonomique de la bioluminescence dans la mer, les plages 
spectrales sont, en très grande majorité, limitées aux longueurs d'onde bleu-vert, centrées autour 
de 470 nm (Haddock et al. 2009). Seuls quelques organismes dérogent à cette règle en 
produisant de la bioluminescence dans le rouge.  
VI.1. 2. Fonctions et types d’émission de bioluminescence 
La bioluminescence remplit de nombreuses fonctions pour les organismes marins, et joue 
souvent des rôles multiples pour un organisme donné (Haddock et al. 2009). Selon la fonction 
remplie, les émissions de bioluminescence peuvent s’étaler plus ou moins dans le temps. Dans 
le cas d’une bioluminescence produite par des photophores bactériens, l’émission de 
bioluminescence est continue. En effet, les bactéries synthétisent luciferine/luciferase en 
continu lorsqu'elles sont en nombre suffisant, ainsi il faut occulter le ou les photophores 
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bactériens pour que l’organisme en question devienne non lumineux autrement il est toujours 
visible. Dans le cas d’une bioluminescence produite par des photophores intrinsèques, 
l’émission de bioluminescence est limitée dans le temps et peut être de deux sortes. Un flash 
de bioluminescence est caractérisé par une émission brève et soudaine (durée inférieure à 2 
secondes). A l’inverse, une lueur bioluminescente est caractérisée par une émission qui dure 
dans le temps (durée supérieure à 2 secondes). 
 On classe les fonctions de la bioluminescence en 3 catégories, les fonctions défensives, 
les fonctions offensives et les fonctions d’appariement. Les différentes fonctions de la 
bioluminescence sont illustrées par catégories dans la figure 7 de l’article de Haddock et al.
2009. Dans cette partie, je vous présenterai succinctement quelques-unes (Figure 30 dérivée 
de Haddock et al. 2009).  
Figure 30 : Diagramme représentant les principales fonctions de la bioluminescence.
Les fonctions défensives sont représentées en bleu, les fonctions offensives en rose et les fonctions 
d’appariement en gris. Les organismes qui bénéficient de ces fonctions sont listés à droite.  
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Parmi les fonctions défensives de la bioluminescence, on retrouve l’intimidation. Elle a lieu 
quand une proie émet un flash lumineux à courte portée ciblé vers un prédateur. Ce flash peut 
créer un sursaut et une hésitation chez le prédateur (Figure 30) ce qui peut permettre la fuite de 
la proie. De tels comportements sont observés chez des organismes aussi variés que les 
dinoflagellés, certaines espèces de calmars et de myctophidés. La contre-illumination, est une 
fonction défensive bien étudiée en laboratoire. Elle consiste à faire correspondre une lueur de 
bioluminescence produite sur la région ventrale des organismes avec la lumière environnante 
afin de réduire ou supprimer l’ombre portée et de limiter ainsi la détection par un prédateur situé 
en dessous du banc. En quelque sorte, cette forme de camouflage permet de devenir 
artificiellement « invisibles» vis-à-vis des prédateurs. (Figure 30) (Johnsen et al. 2004 ; Haddock 
et al. 2009). Plusieurs espèces de crustacés, de poissons ou de calmars utilisent ce type de 
défense. Le « burglar alarm » est à l’inverse une fonction défensive très peu étudiée en 
laboratoire (Figure 30). Ce système de défense a été mis en évidence chez des dinoflagéllés 
(Mensinger and Case 1992). Cette fonction peut être considérée comme indirecte puisqu’ici c’est 
un organisme qui, pour se défendre va attirer le prédateur de son propre prédateur en émettant 
une multitude de flashs de bioluminescence signalant ainsi sa présence.  
Parmi les fonctions offensives de la bioluminescence, on retrouve le leurre qui permet 
d’attirer une proie par l’émission d’une lueur de bioluminescence (Figure 30). On la retrouve chez 
plusieurs espèces de calmars et de poissons (Robison et al. 2003, Johnsen et al. 1999). 
L’émission d’une lueur de bioluminescence pourrait aussi permettre d’illuminer ou d’éblouir les 
proies potentielles d’un prédateur comme cela a été supposé chez un certain nombre d’espèces 
(Figure 30), cependant aucune étude expérimentale n’a pu à ce jour valider cette fonction. 
  Les fonctions d’appariement quant à elles, permettent de communiquer entre individus 
d’une même espèce (Figure30). Ces fonctions sont bien connues en milieu terrestre (Buck & 
Case 2002) mais beaucoup moins en milieu marin. Néanmoins certaines études s’y intéressent 
comme par exemple les travaux de Herring et collaborateurs en 2000 et en 2007. Ils ont 
remarqué que de nombreuses espèces marines bioluminescentes étaient aussi sexuellement 
dimorphiquesCe dimorphisme est marqué principalement par la position différente des organes 
bioluminescents permettant une reconnaissance intersexuelle. 
Quelles que soient les fonctions de la bioluminescence, celle-ci peut être vue et détectée 
par des organismes extérieurs à celui qui l’émet. Par conséquent, même si cela n’est pas 
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intentionnel, ces émissions sont susceptibles de signaler la présence d’une proie à un prédateur 
permettant une prédation visuelle dans un milieu par ailleurs totalement obscur. 
VI.1.3. Difficulté de mesure de la bioluminescence 
Comme on peut l’imaginer, la bioluminescence n’a de sens que dans des environnements 
sombres. Ainsi, dans l’océan elle est majoritairement présente à grande profondeur ou dans les 
abysses. L’étude des organismes vivants à ce type de profondeur reste difficile compte tenu de 
l’inaccessibilité de ces zones par les scientifiques. De fait l’étude de la bioluminescence en milieu 
naturel reste quasiment inexistante. Dans certains rares cas, il a été possible de prélever des 
organismes bioluminescents et de les étudier en laboratoire. Cependant ces études 
expérimentales sont peu nombreuses et limitées car les conditions naturelles sont très difficiles à 
reproduire en conditions expérimentales, notamment l’obscurité totale.
VI.1.4. Myctophidés : des poissons bioluminescents 
Comme cela a été mentionné dans le chapitre I, les myctophidés ou poissons lanternes 
sont connus pour être des organismes bioluminescents. Ils sont capables de produire et 
d’émettre de la lumière par eux-mêmes sans l’aide de bactéries. En effet, ils ont un grand 
nombre de photophores intrinsèques situés selon les espèces sur les flancs de leur corps, sur la 
tête, et parfois sur la queue. La disposition des photophores est différente selon chaque espèce 
et varie aussi souvent entre les mâles et les femelles d’une même espèce, ce qui laisse 
supposer que chez les myctophidés la bioluminescence est mise en oeuvre ,entre autre ,lors de 
comportements d’appariement. La lumière émise par les myctophidés est principalement une 
lumière bleue et , dans des cas beaucoup plus rares, verte ou jaune.  
 Electrona antarctica, Electrona carlsbergi et Gymnoscopelus nicholsi constituent les 
espèces de myctophidés majoritairement représentées dans le régime alimentaire des EMSs. 
Le plan d’organisation des photophores de ces trois espèces est illustré dans la Figure 31. Les 
mâles E. antarctica sont connus pour avoir, en plus des photophores classiques (émissions de 
bioluminescence intracellulaire), 5 à 7 photophores supra-caudaux à émissions extracellulaires 
ou glandulaires alors que les femelles n’en ont que 4 à 6 et ils sont infra-caudaux (Figure 31A) 
(Hulley 1990). Chez E. carlsbergi, les mâles comme les femelles sont connus pour avoir un seul 
photophore infra-caudal et supra-caudal à émission glandulaire en plus des photophores 
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classiques (Figure 31B) (Hulley 1990). G. nicholsi quant à elle ne possède que des 
photophores classiques (Figure 31C) (Hulley 1990).  
Peu d’informations sont disponibles dans la littérature sur le type d’émissions (flashs ou 
lueurs) de ces photophores. Néanmoins, il semblerait que les photophores caudaux 
(photophores à émissions glandulaires dans ce cas) émettent plutôt des flashs alors que les 
photophores ventraux (photophores à émission intracellulaire) émettent plutôt des lueurs. 
Parallèlement, une étude a estimé la longueur d’onde d’absorption (sensibilité) maximale de 
leurs pigments visuels. Cette longueur d’onde est respectivement de 489 nm pour G.nicholsi, 
488nm pour E. Antarctica et 485nm pour E. carlsbergi, ce qui correspond à une lumière bleue 
Figure 31 : Schéma représentant les espèces de myctophidés majoritairement 
représentées dans le régime alimentaire des EMSs.  
A. Electrona antarctica, B. Electrona carlsbergi, C. Gymnoscopelus nicholsi. Les photophores 
classiques à émissions intracellulaires sont représentés par des petits cercles vides. Les 
photophores à émissions glandulaires, quand ils sont présents, sont représentés en rouge sur la 
figure. 
A. 
B. 
C. 
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(Turner et al. 2009). Supposant que la bioluminescence produite par ces espèces peut servir en 
partie à un comportement d’appariement, j’ai émis l’hypothèse que ces longueurs d’ondes de 
sensibilités maximales du pigment visuel coïncident avec celles qu’elles émettent. 
VI.1.5. La vision des éléphants de mer 
Des travaux précédents suggèrent que les EMSs sont exposés à travers la colonne d’eau à 
des irradiances qui peuvent provenir d’organismes bioluminescents (Campagna and Digani, 
2001). Les EMSs sont connus pour avoir de grands yeux adaptés à de faibles intensités 
lumineuses avec une très large gamme de dilatation pupillaire (Levenson and Schusterman, 
1997), un ajustement rapide à l’obscurité (Levenson and Schusterman, 1999) et une rétine avec 
une rhodopsine présentant une sensibilité maximale de 485-486 nm (Lythgoe and Dartnall, 1970) 
coïncidant bien aux longueurs d’ondes maximales des pigments visuels généralement rencontrès 
chez les myctophidés. Ces caractéristiques visuelles suggèrent que les éléphants de mer 
pourraient avoir recours à une prédation visuelle dans des environnements à très faible 
luminosité ambiante.  
VI.1.6. Un constat intéressant  
Comme détaillé précédemment, le capteur de lumière intégré dans les MK9 ou les MK10-X 
est capable de mesurer des changements de lumière dans des conditions de très faible 
luminosité. Que ce soit dans les MK9 ou les MK10, le capteur de lumière est composé d’une 
photodiode en silicone Hamamatsu n°S2387. Au cours d’une plongée type, le capteur va être 
immergé à des profondeurs de plus en plus importantes et donc à des niveaux de luminosité de 
plus en plus faibles, avant de se stabiliser lorsque l’animal atteint le fond de sa plongée et 
d’augmenter lorsqu’il remonte à la surface. En considérant que sous l‘eau il n’y a aucune source 
de lumière physique, on s’attend à ce que la lumière mesurée par le capteur suive les variations 
de profondeur. Autrement dit dans une plongée on s’attend à ce que la lumière mesurée diminue 
par rapport à la lumière de surface (lumière de référence) puis se stabilise et ré-augmente 
jusqu’à revenir à la valeur de la lumière de référence. Ce cas de figure est représenté dans la 
Figure 32 première plongée. L’atténuation de la lumière mesurée par rapport à la lumière de 
surface au cours d’une plongée sera d’autant plus importante que la colonne d’eau sera riche en 
particules, notamment phytoplanctoniques. 
98 
De façon surprenante, nous observons, en plus de ces variations de lumière attendues, des 
variations de lumière ou pics de lumières aléatoires importants, localisés et en l’absence de 
variation importante de pression. Ces variations locales de lumière sont caractérisées par une 
augmentation très rapide de la valeur de lumière jusqu’à un maximum puis à une diminution 
exponentielle de la valeur de lumière (Figure 32, deuxième plongée). Elles seront nommées 
« pulses » pour le reste de la thèse. La forme caractéristique de ces pulses ainsi que la 
profondeur auxquelle ils apparaissent permet de rejeter l’hypothèse qu’ils proviennent de 
variations de la lumière en surface ; l’hypothèse la plus probable est que ces pulses résultent 
d’événements bioluminescents produits par des organismes vivants dans les profondeurs des 
océans. 
Figure 32 : Profil de plongée et de lumière associés à deux plongées.
A. Profil de plongée. B. Profil de lumière. La lumière est représentée en valeurs brutes. 
A. 
B. 
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 VI.1.7. Objectif de ce chapitre 
L’objectif de ce chapitre est d’étudier le lien qui existe entre la bioluminescence (paramètre 
biologique de l’environnement) et l’activité d’alimentation des éléphants de mer. Est-ce que la 
bioluminescence locale donne une information qualitative du « patch » visité, autrement dit est ce 
que l’animal va rechercher et/ou se nourrir plus activement dans une zone riche en 
bioluminescence que dans une zone pauvre en bioluminescence ?  
Avant d’analyser les mesures de lumière disponibles, nous nous sommes intéressés aux 
limites de fonctionnement de notre capteur. Quelle est sa sensibilité spectrale ? Peut-il mesurer 
la lumière dans la gamme de longueurs d’ondes d’émission des myctophidés ? Quel est son 
angle de détection ? Quelle est la distance maximale de détection dans le milieu marin ? Et plus 
important encore, est ce que le capteur est capable de rendre compte du profil d’événements de 
bioluminescence réels ? 
Parallèlement à cette caractérisation des capteurs, j’ai mis en place une méthodologie 
adaptée afin de détecter, de dater et de quantifier ces pulses à partir du signal de lumière brut 
mesuré par le capteur de lumière.  
Enfin, en utilisant les outils décrits plus haut, j’ai mis en relation les pulses de lumière 
détectés avec l’activité d’alimentation des EMSs mesurée avec les méthodes classiques (mesure 
relative de l’activité d’alimentation par des méthodes utilisant le comportement de plongée) ou 
avec la méthode de détection des TCPs (mesure quantitative de l’activité d’alimentation).  
Pour répondre à cela, il est nécessaire d’utiliser des données issues de balises permettant 
de détecter les pulses au niveau de la tête des animaux, de retracer le comportement de plongée 
ou permettant la détection des TCPs. Pour cela, les données provenant des 7 individus équipés 
de MK9 ou MK10-X (collés sur la tête) ont été utilisées. Parmi ces individus, 4 étaient équipés de 
CTD-SRDL avec MK9 tournés vers l’arrière (équipés en 2009 et 2010) et 3 individus avaient des 
MK10-X tournés vers l’avant. Alors que les MK9 permettent de détecter les pulses tout en 
retraçant le comportement de plongée des animaux, les MK10-X permettent de détecter les 
pulses tout en détectant les TCPs. 
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Deux articles majeurs, pour lesquels je suis premier auteur ont été intégrés dans ce 
chapitre. Le premier est en révision dans Marine Ecology Progress Series. Il convient de lire cet 
article comme un complément ou un résultat appuyant ce chapitre. Quant au deuxième, il a été 
publié en 2012 dans PlosOne. Il reprend les résultats principaux de ce chapitre ainsi que la 
discussion, il convient donc de le lire comme un résultat à part entière. Ils seront 
respectivement cités dans le texte en bleu comme Vacquie-Garcia et al. « Marine Ecology 
Porgress Series» en revision (Annexe H.) et Vacquie Garcia et al. 2012 (Annexe I.). 
VI.2. Méthodologie
VI.2.1. Description/ caractérisation du capteur de lumière 
J’ai réalisé différentes expériences sur la photodiode en silicone n°S2387 intégrée dans les 
MK9 et les MK10au laboratoire de Biologie marine de l’Université catholique de Louvain (Louvain 
La Neuve, Belgique) avec l’aide de Jérôme Mallefet en janvier 2013. La première expérience 
visait à estimer la sensibilité spectrale de la photodiode. La deuxième et la troisième visaient à 
estimer l'angle et la distance de détection d’événements de bioluminescence d’intensité connue 
et contrôlés par la photodiode intégrée dans ces appareils. La quatrième expérience avait pour 
objectif de déterminer la précision de la mesure de lumière et enfin la dernière était destinée à 
vérifier que la photodiode avait bien la capacité de détecter des émissions de bioluminescence 
naturelles et produites sous forme de pulse.  
 Seul un MK10 a pu être utilisé pour ces expériences. Cependant nous sommes confiants 
que les résultats obtenus pour cet appareil, sont, à l’exception de l’angle de détection qui dépend 
de la forme de l’appareil, raisonnablement extrapolables à tous les MK10-X et aux MK9 étant 
donné que les mêmes photodiodes sont intégrées et les mêmes résines sont utilisées dans l’un 
et l’autre de ces modèles. Pour les besoins des expériences, le MK10 a été programmé pour 
échantillonner le niveau de lumière à 1Hz. 
VI.2.1.1. Sensibilité spectrale de la photodiode n°S2387  
La sensibilité spectrale de la photodiode intégrée dans le MK10-X a été déterminée en 
utilisant une source de lumière froide couplée à un dispositif permettant de sélectionner une 
gamme de longueur d’onde étroite à partir d’un faisceau lumineux de gamme de longueur 
d’onde plus large, appelé monochromateur (Figure 33).  
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Ainsi, la source de lumière froide a été utilisée pour émettre une lumière blanche au 
monochromateur qui lui, a été utilisé pour transmettre à la photodiode du MK10-X des bandes 
étroites de longueurs d'ondes. L’orifice d’entrée et de sortie de lumière du monochromateur a 
été fixé à 50 mm. Pour ce faire, le MK10-X a été immergé dans quelques centimètres d'eau de 
mer dans un récipient. Puis il a été soumis à une série de longueurs d'ondes différentes. La 
gamme de longueur d'onde présentée à la photodiode passe de 360 nm à 660 nm par pas de 
10 nm toutes les 20 secondes. Les résultats sont représentés Figure 34. Ils montrent que la 
sensibilité maximale de la photodiode est de 465nm et que la sensibilité de la bande moyenne 
est de 405-480nm (définie au seuil de 102.5 en valeurs brutes).  
Figure 33 : Dispositif utilisé pour mesurer la sensibilité spectrale de la photodiode. 
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VI.2.1.2. Angle de détection de la photodiode n°S2387 intégrée au MK10 
L'angle de détection de la photodiode seule devrait être optimal, cependant la forme de 
l’appareil dans lequel elle est intégrée et/ou la couverture en époxy peuvent influer sur l'angle de 
détection de cette photodiode. Le but de cette expérience était donc d'évaluer l’angle de 
détection opérationnel de la photodiode intégrée dans les appareils. Pour ce faire, de la lumière 
est envoyée à la photodiode à travers différents angles d'émission. Le dispositif est composé 
d’un emplacement spécialement conçu pour le MK10-X autour duquel sont disposées des 
marques et des encoches. Celles-ci délimitent 19 positions possibles pour l’émission de lumière 
(gamme d’angle d’émission allant de 90 ° (émission perpendiculaire au plan de la photodiode) à 
0 ° (émission tangente au plan de la photodiode) par pas de 10 ° de chaque côté (Figure 35). La 
lumière source est émise grâce à une diode intégrée dans un conduit (pour obtenir un effet 
directionnel). La lumière émise par la diode a été fixée à 464 nm (i.e. lumière bleue) ce qui 
correspond à la sensibilité maximale de la photodiode avec une intensité de 700 millions de RLU. 
Deux positions du MK10-X ont été testées, l'une pour l'estimation de l'angle de détection Droite-
Gauche et l'autre pour l'estimation de l’angle de détection Haut-Bas. Pour chacune de ces 
positions, le MK10-X a été tout d'abord mis à l'état de pleine lumière pendant quelques 
secondes, puis dans le noir complet puis dans la condition de test et enfin une autre fois dans le 
Figure 34 : Densité spectrale de la photodiode.
Les pointillés rouges représentent respectivement les longueurs d’onde de 360nm, 420nm, 
480nm, 540nm, 600nm et 660nm. La sensibilité de la bande moyenne est représentée avec les 
pointillés noirs. Et enfin, la sensibilité maximale est représentée avec les pointillés bleus. La 
lumière est représentée en valeurs brutes.  
103 
noir complet. Ce protocole de mesure a été reproduit pour chacun des points de mesure. Le 
MK10-X a d'abord été testé avec une succession d'angles allant de 90 ° à 0 ° pour le côté 
gauche (Figure 35) puis avec une succession d'angles allant de 90 ° à 0 ° pour le côté droit 
(Figure 35) et ce pour les deux positions de l’appareil. Les résultats montrent que, une fois 
intégrée dans les appareils, la photodiode est capable de détecter de la lumière entre 90° et 0° 
sur le plan Droite-Gauche et entre 90° et 50°sur le plan Haut-Bas.  
VI.2.1.3. Distance de détection de la photodiode n°S2387  
La distance de détection de la photodiode a été estimée à l'aide d'un conduit (pour avoir 
l’effet directionnel) muni d’une diode avec une batterie. La lumière émise par la diode a été 
choisie à 464 nm soit de la lumière bleue avec une intensité de 700 millions de RLU. Le MK10-X 
a été disposé dans une pièce sombre dans un récipient rempli d'eau de mer. Sept marques ont 
été faites à partir de la position du MK10. Ces marques représentent respectivement une 
distance de 40cm, 90cm, 140cm, 190cm, 240cm, 290cm et 340cm de la photodiode. Tout 
d'abord la photodiode a été exposée au noir complet puis aux conditions de test sur une distance 
Figure 35 : Dispositif utilisé pour mesurer l’angle de détection de la photodiode. 
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allant de 340cm à 0cm, et enfin à nouveau à la condition noir complet. Chaque position de la 
diode a été maintenue quelques secondes et la photodiode a été exposée au noir complet entre 
chaque position. Les résultats sont représentés Figure 36 et montrent que la photodiode est 
capable de détecter une source lumineuse bleue d’une intensité de 700 millions de RLU à une 
distance de 290cm. Au-delà de cette distance, on peut considérer que la photodiode n’est pas en 
mesure de détecter de manière significative une source de lumière de cette intensité. 
VI.2.1.4. Précision de mesure de la photodiode n°S2387  
Cette expérience vise à estimer la précision de mesure de la photodiode. Dans ce travail 
nous avons considéré la précision de mesure comme la fluctuation de la mesure donnée par le 
capteur pour une source de lumière fixe. Le protocole de la mesure est le suivant. Nous avons 
exposé le MK10-X à différentes conditions de lumière constante pendant plusieurs minutes. 
Indépendamment de l'état différent de lumière constante auquel il est exposé, le MK10-X est 
disposé dans une pièce sombre et dans un récipient rempli d'eau de mer.  
Plusieurs types d’éclairement ont été testés à partir de plusieurs diodes de 464 nm et 700 
millions de RLU. La précision de mesure de la photodiode a été calculée pour chaque type 
d’éclairement comme la différence entre les mesures maximales et minimales au cours de la 
période. Les résultats montrent que la fluctuation de la mesure (qu’on assimile à la précision) est 
Figure 36 : Distance de détection de la photodiode.
Les pointillés rouges représentent respectivement les distances de 3.4m, 2.9m, 2.4m, 1.9m, 
1.4m, 0.9m, 0.4m et 0m. La lumière est représentée en valeurs brutes. 
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constante quelles que soient les conditions de lumière. Cette précision est égale à 2. Ce résultat 
signifie que, dès lors qu’on détecte une différence de valeurs entre deux mesures successives 
supérieure à 2, on peut considérer que ces deux mesures ne sont pas identiques.  
VI.2.1.5. Comportement de la photodiode face à des émissions de bioluminescence 
L’objectif de cette expérience était de s’assurer que la photodiode était en mesure de 
détecter des émissions de bioluminescence réelles et que celles-ci apparaissaient sur le signal 
mesuré sous la forme de pulses. Pour ce faire nous avons immergé le MK10-X dans un 
container rempli d’ophiures. Deux espèces d’ophiures étaient présentes : Ophiopsila californica
qui émet une lumière verte (515nm) très intense et Amphiura arcystata qui émet une lumière 
bleue (450nm Jérôme Mallefet communication personnelle) plus faible en intensité. Les animaux 
ont été excités les uns après les autres pour qu’ils émettent des flashes de bioluminescence en 
présence du MK10. Les résultats sont présentés Figure 37 et permettent de confirmer que le 
capteur est en mesure de détecter des pulses de bioluminescence. Ces pulses ressemblent à 
ceux détectés par notre capteur au milieu de l’océan, ce qui laisse supposer que les pulses que 
le capteur détecte en milieu marin sont bien des événements de bioluminescence et c’est 
l’hypothèse que nous retiendrons pour cette thèse. 
Figure 37 : Comportement de la photodiode face à de réelles émissions de 
bioluminescence.  
A. et B. Emission de Ophiopsila californica. C. Emission de Amphiura arcystata. 
La lumière est représentée en valeurs brutes 
A
B
C
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VI.2.2. Détection des pulses  
Cette partie vise à développer une méthode facile d'utilisation et permettant de détecter de 
manière fiable, dater et comptabiliser les pulses dans les signaux de lumière mesurés par les 
appareils, tout en tenant compte du bruit électronique du capteur de lumière (Vacquie Garcia 
« Marine Ecology Progress Series » en révision (Annexe H.)). Dans cet article, nous montrons 
comment la méthode peut être généralisée à tout type de signal biologique et permet la 
caractérisation automatique de chaque pulse (forme, intensité, durée). Je vais maintenant 
présenter brièvement les principes de cette méthode de détection sans m’attarder sur la 
caractérisation des pulses. Les détails plus précis de la méthode peuvent être recherchés dans 
l’article précédemment cité et sont présentés en annexe de cette thèse. La méthode se 
décompose en deux phases. La première consiste à calculer 3 paramètres par point de mesure. 
La deuxième à détecter le début et la fin de chaque pulse en utilisant les 3 paramètres calculés 
dans la phase initiale.  
VI.2.2.1. Première phase : calcul des 3 paramètres par point de mesure 
Cette étape consiste à faire passer une fenêtre mobile de 5 points le long du signal de 
lumière mesurée. Trois paramètres sont estimés à l’aide de la matrice suivante à chaque position 
de fenêtre et ces trois paramètres sont associés au point central de la fenêtre.  
Equation 2 : Matrice permettant de calculer pour chaque point de mesure les 
paramètres I ref, t, Kt
I représente à chaque pas de temps la mesure de la lumière brute. t représente le temps en 
seconde. Irefreprésente la lumière ambiante calculée en valeurs brutes avec les deux premiers 
points de la fenêtre mobile. t est calculé sans unité avec le troisième point de la fenêtre mobile 
et Iref. Kt représente le coefficient d’atténuation et est calculé en s-1 avec les 2 derniers points de 
la fenêtre mobile. 
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Le premier paramètre estimé par position de fenêtre est la lumière ambiante, Iref, estimé en 
log. Ce paramètre est estimé à partir des deux premiers points de la fenêtre comme on peut voir 
sur la matrice (Equation 2). Le deuxième paramètre estimé par position de la fenêtre est le 
paramètre alpha, t, estimé lui aussi en log. Ce paramètre rend compte de l’écart de lumière qui 
existe entre le troisième point de la fenêtre et la lumière ambiante Iref (Equation 2). Et enfin le 
troisième paramètre estimé par position de fenêtre est le paramètre Kt qui correspond à un 
coefficient d’atténuation et qui est calculé grâce aux deux derniers points de la fenêtre (Equation 
2). 
VI.2.2.2 Deuxième phase : détermination du début et de la fin de chaque pulse 
Les trois paramètres estimés pour chaque point de mesure sont utilisés pour déterminer le 
début et la fin de chaque pulse. Le début de chaque pulse est détecté grâce au paramètre alpha. 
Dès qu’on détecte un alpha supérieur à la précision du capteur de lumière on considère qu’un 
pulse débute. La précision du capteur de lumière a été assimilée ici à la fluctuation de la mesure 
pour une source de lumière fixe (ce point a été détaillé dans la partie VI.2.1.4). Lorsque alpha est 
supérieur au seuil de précision du capteur, cela signifie que la valeur de lumière mesurée au 
temps t est supérieure à la lumière ambiante et ce avec un écart plus important que la précision. 
La partie croissante du pulse durera tant que alpha sera supérieur à la précision du capteur. On 
considérera qu’un pulse se finira dès que la valeur de lumière au temps t deviendra égale à la 
valeur de lumière ambiante (Iref) calculée pour le premier point du pulse (plus ou moins la 
précision du capteur). 
VI.2.3. Activité d’alimentation des EMSs et pulses de lumière détectés 
Cette partie consiste à mettre en lien l’activité d’alimentation des EMSs avec les pulses 
détectés dans les signaux de lumière. Afin d’étudier cela, nous avons choisi de travailler à 
l’échelle de la plongée, autrement dit nous avons mis en lien l’activité d’alimentation des individus 
estimée avec le nombre de pulses détectés dans la phase efficace de la plongée, à savoir la 
phase de fond. En effet, il est peu probable de détecter une tentative de capture de proie au 
moment d’un pulse, par conséquent nous avons fait le choix d’étudier cela à une échelle plus 
globale. Deux groupes distincts d’individus ont été étudiés indépendamment mais le principe 
reste identique. Le premier groupe d’individus est composé des 4 individus équipés en 2009 de 
balises CTD-SRDL et de MK9 enregistrant la lumière toutes les 2 secondes (Vacquie Garcia et 
al. 2012 (Annexe I.)). Il est important de rappeler que pour ce groupe, les capteurs de lumière 
étaient dirigés vers l’arrière des animaux (cf. chapitre II) puisqu’ils ont été collés à l’arrière des 
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balises CTD-SRDL. Le deuxième groupe d’individus est composé des 3 individus de 2010 
équipés de balises Splash10 et de MK10 enregistrant la lumière toutes les secondes. Pour ce 
groupe, les capteurs de lumière sont dirigés vers l’avant des animaux.  
VI.2.3.1.Estimation de l’activité d’alimentation des EMSs 
Etant donné que dans le groupe 1, les animaux n’étaient pas équipés d’accéléromètre 
(uniquement de MK9), l’activité d’alimentation par plongée des individus de ce groupe a été 
estimée, en utilisant deux paramètres de plongée (i.e. la vitesse de remontée de la plongée et la 
vitesse de descente de la plongée suivante) qui constituent de bons indices, bien que relatifs, de 
l’activité locale d’alimentation. La raison pour laquelle nous n’avons pas utilisé le modèle prédictif 
présenté précédemment est que cette étude a été réalisée avant la mise en place du modèle 
prédictif. De fait nous avons vérifié à posteriori que ces deux paramètres de plongée sont ceux 
qui possèdent le meilleur pouvoir prédictif (avec la profondeur maximale) pour ce qui concerne le 
nombre de tentatives de captures de proies (c.f. Chapitre IV). Ces deux paramètres ont été 
calculés pour chaque plongée puis ont été réunis dans une ACP afin d’obtenir une seule variable 
que l’on a assimilée à un index de l’intensité de l’activité d’alimentation des EMSs. Une valeur 
importante de vitesse de remontée en fin de plongée et une valeur importante de vitesse de 
descente de la plongée suivante sont associées à une valeur importante de l’index d’activité 
d’alimentation.  
Les individus du groupe 2 étant équipés d’accéléromètres (dans le MK10-X), nous avons pu 
mesurer leur activité d’alimentation quantitativement via le dénombrement du nombre 
d’événements de tentatives de captures de proies ayant lieu dans la phase de fond de chaque 
plongée.  
VI.2.3.2.Analyses statistiques 
Le modèle utilisé pour chaque groupe est identique : c’est un modèle mixte (fonction lme 
pour le groupe 1 du package nlme et fonction lmer pour le groupe 2 du package nlme) où la 
variable individu a été mise en variable aléatoire. Ce modèle met en relation l’activité 
d’alimentation par plongée des EMSs avec le nombre cumulé de pulses détectés dans la phase 
de fond de chaque plongée, avec la durée de la phase de fond et la profondeur maximale qui ont 
été calculées comme décrit dans le chapitre III.  
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Cependant, il est important de noter qu’un changement dans le comportement de plongée 
de l’animal à de faibles profondeurs peut biaiser la détection des pulses et entrainer une erreur 
de dénombrement des pulses. Pour éviter cela nous avons choisi de garder, pour les modèles, 
uniquement les plongées pour lesquelles la phase de fond de la plongée était en dessous de 250 
m en période de nuit noire et en dessous de 550m en période de lumière importante. Ceci 
garantissait qu’une variation de profondeur même importante ne pouvait pas entrainer une 
variation de lumière proche des pulses. Pour cette raison, nous avons donc réalisé deux modèles 
séparés par groupe d’individus ; l’un conduit sur les plongées effectuées en nuit noire (plongées 
caractérisées par une intensité de lumière ambiante très faible et correspondant aux nuits sans 
lune principalement) et un sur les plongées caractérisées par une lumière importante.  
Pour distinguer les plongées ayant lieu en nuit noire de celles ayant lieu en période de 
lumière importante et ainsi appliquer correctement les seuils de profondeurs, nous avons utilisé 
une méthodologie différente de celle présentée dans le chapitre II. En effet cette dernière ne 
permettait de distinguer que les périodes de nuit et de jour et en aucun cas les périodes de nuit 
noire et de lumière importante. Cette nouvelle méthodologie est basée uniquement sur 
l’utilisation de la lumière de surface de chaque plongée. Dès qu’une plongée est caractérisée par 
une lumière de surface (calculée comme la moyenne des valeurs de lumière durant la phase de 
surface) inférieure à 90 (seuil choisi graphiquement), nous l’avons considérée comme une 
plongée de nuit noire et au-delà de 90, nous l’avons considérée comme une plongée de 
« lumière importante ».  
VI.3. Résultats 
VI.3.1. Activité d’alimentation des EMSs face aux pulses détectés 
Les résultats des analyses réalisées sur la relation entre les pulses de lumière détectés 
par les EMSs et leur activité d’alimentation sont résumés dans les Tableaux 5 et 6. Ces 
tableaux représentent respectivement les résultats obtenus pour le groupe 1 (activité 
d’alimentation mesurée de manière relative en utilisant les 2 paramètres de plongée) et le 
groupe 2 d’individus (activité d’alimentation mesurée de manière quantitative en dénombrant le 
nombre de tentatives de captures de proies dans le fond de chaque plongée). Il est important 
de rappeler que dans le cas du groupe 1 d’individus, les capteurs de lumière étaient dirigés vers 
l’arrière des animaux alors que pour le groupe 2, les capteurs étaient dirigés vers l’avant. Les 
résultats montrent que quelle que soit la méthode de mesure de l’activité d’alimentation et 
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quelle que soit la direction de mesure du capteur de lumière, le nombre de pulses de 
bioluminescence détectés dans une zone influe positivement sur l’activité d’alimentation des 
EMSs, et ce quelle que soit la période de la journée (Tableau 5 et 6 et Figure 38). 
Tableau 5 : Sortie du modèle mettant en relation l’activité d’alimentation des 
éléphants de mer estimée par les paramètres de plongée avec le nombre de 
pulses détectés dans la phase de fond des plongées.
Tableau 6 : Sortie du modèle mettant en relation l’activité d’alimentation des 
éléphants de mer estimée par le nombre de tentatives de captures de proies 
détectées dans le fond des plongées avec le nombre de pulses détectés dans la 
phase de fond des plongées.  
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VI.4.Discussion 
VI.4.1. Un capteur de lumière adapté à l’étude de la bioluminescence ? 
On rappelle que, le capteur de lumière est capable de détecter de la lumière allant de 400 
à 500nm, autrement dit, il a la possibilité de détecter de la lumière bleue pouvant provenir de la 
bioluminescence notamment des myctophidés qui constituent probablement la part 
prépondérante du régime alimentaire des femelles éléphant de mer. D’autre part, il a aussi la 
possibilité de mesurer des pulses rapides de lumière provenant d’organismes bioluminescents, 
ce qui nous conforte dans l’idée que les pulses que l’on détecte dans les signaux de lumière 
mesurés par les EMSs proviennent d’organismes bioluminescents dont les myctophidés. 
Cependant, rien ne nous permet d’affirmer que les myctophidés sont les seuls organismes 
responsables de la production de ces pulses. Comme déjà détaillé précédemment, 
énormément d’espèces sont bioluminescentes dans la gamme de longueurs d’ondes mesurée 
A. B.
Figure 38 : Nombre de pulses détectés en fonction du nombre de TCP détectées 
au fond des plongées. 
A. Analyse réalisée uniquement avec les plongées ayant lieu en nuit noire. B. Analyse réalisée 
uniquement avec les plongées ayant lieu en lumière importante. 
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par ce capteur. Par conséquent plusieurs espèces pourraient être responsables de ces pulses. 
Néanmoins, du fait que les myctophidés sont les poissons les plus abondants de l’océan austral 
(Tseitlin 1982, Lubimova et al. 1987, Lancraft et al. 1989), nous sommes confiant qu’une partie 
des pulses détectés peut être associée à la présence de ces poissons. Une façon de vérifier 
cela serait de poser des systèmes de prises de vue à très haute sensibilité sur les EMSs 
(comme cela a déjà été fait sur les éléphants de mer boréaux (Naito et al. 2013) et a permis 
l’indentification de deux poissons dont un myctophidé parmi les 13000 prises de vue réalisées) 
et/ou de compléter le capteur de lumière par un filtre plus précis permettant de centrer la 
détection sur les longueurs d’ondes d’émissions des myctophidés (qu’il est néanmoins 
nécessaire de déterminer avec précision)  
A ce stade de la discussion il faut bien sûr prendre en compte les limitations de notre 
capteur de lumière qui est capable de détecter une source lumineuse à 3 mètres seulement et 
dans un cône de détection de 180° dans un plan Droite-Gauche et 100° dans un plan Haut-Bas. 
De plus la précision et la fréquence de mesure de notre capteur sont limitées (précision de 
l’ordre de 2 unités de lumière uniquement avec une mesure toutes les secondes ou deux 
secondes). Par conséquent, il est peu probable que nous soyons en mesure de détecter des 
émissions de faibles intensités et/ou des flashs très rapides alors que les EMSs, eux en sont 
probablement capables. 
Afin de mieux comprendre et décrire la bioluminescence des myctophidés, des 
expériences dédiées à la bioluminescence de ces espèces ont été réalisées dans le cadre de la 
campagne océanographique Mycto 3D map (Programme ANR) entre mi-janvier et fin janvier 
2014. Les objectifs du programme dédié à l’étude de la bioluminescence étaient de déterminer 
précisément la longueur d’onde ainsi que l’intensité d’émission des myctophidés, ce qui une fois 
couplé avec l’étude précise des yeux des EMSs, pourrait nous permettre de connaître la 
distance à laquelle un EMS est susceptible de détecter un événement de bioluminescence émis 
par un myctophidé.  
VI.4.2. Bioluminescence : information qualitative du « patch » visité ? 
La bioluminescence émise par des organismes est un phénomène très courant dans 
l’environnement marin. Cette étude est l’une des toutes premières cherchant à relier la 
bioluminescence et l’activité d’alimentation d’un prédateur. Nos résultats montrent qu’il existe 
bien, de façon globale, une relation entre la bioluminescence et l’activité d’alimentation des 
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EMSs puisque cette activité (mesurée en dénombrant le nombre de TCPs) est positivement 
reliée aux nombres de pulses détectés dans une plongée et ce en période de lumière intense 
ou en période de nuit noire. Ces nouveaux résultats viennent confirmer ceux que j’ai obtenus 
antérieurement (Vacquié et al. 2012 (Annexe I.)) et suggèrent que la bioluminescence pourrait 
fournir au minimum une information qualitative du « patch visité ». Des travaux seraient 
nécessaires, à plus fine échelle, pour d’une part relier la bioluminescence et les types de 
bioluminescences à des conditions océanographiques particulières et d’autre part tester, à 
partir de la reconstruction en trois dimensions de la trajectoire des plongées des EMSs, si ceux-
ci modifient d’une part leur trajectoire en réponse à des événements de bioluminescence 
perçus et d’autre part si ces modifications de trajectoires consécutives à un événement de 
bioluminescence sont suivies d’une TCP. 
En considérant que les nombreuses sources de la bioluminescence peuvent être 
détectées par notre capteur de lumière, la bioluminescence ici ne peut pas être considérée 
comme un indicateur absolu de la présence de proies des EMSs mais doit plutôt être associée 
à un indice de richesse biologique de la zone visitée. De plus il est important de noter que dans 
certains cas les EMSs ont une activité d’alimentation importante alors qu’aucun événement de 
bioluminescence n’a été détecté. Comme nous l’avons dit, il est possible que le capteur n’ait 
pas toujours détecté la présence de bioluminescence parce que celle-ci pouvait se trouver hors 
du champ de mesure du capteur (distance de détection limitée, résolution, cône de prise de vue 
etc…) alors que le prédateur lui-même pouvait la percevoir. Il est aussi fortement probable que 
les EMSs se nourrissent également dans des zones dépourvues de bioluminescence. En effet 
si notre étude se focalise sur le possible rôle de la vision dans l’activité d’alimentation, d’autres 
systèmes sensoriels jouent aussi un rôle dans cette recherche alimentaire (comme cela a été 
présenté en introduction de ce chapitre). Par exemple il a été montré expérimentalement que 
les phoques étaient capables, en utilisant leurs vibrisses, de localiser des proies via la détection 
des champs vibratoires que celles-ci génèrent en se déplaçant (Schulte-Pelkum et al. 2007). 
En tout état de cause, cette étude fournit d’importantes informations sur la distribution 
horizontale et verticale des organismes bioluminescents dans une gamme de 400 à 500nm de 
l’océan austral. Elle apporte aussi une nouvelle connaissance sur le lien qui existe entre 
paramètre biologique de l’environnement et activité d’alimentation d’un prédateur au travers de 
l’étude de la bioluminescence.  
114 
VI.4.3. Bioluminescence cause ou conséquence de l’activité 
d’alimentation des EMSs ? 
 Dans cette étude nous avons donc montré que la bioluminescence pouvait fournir 
une information qualitative du « patch » visité, autrement dit, nous avons mis en évidence un 
lien entre bioluminescence et activité d’alimentation mais nous n’avons en aucun cas prouvé 
que les EMSs se nourrissent intentionnellement dans les zones riches en bioluminescence. 
Nous n’avons pas démontré non plus que le prédateur était guidé par une bioluminescence 
naturelle qui préexisterait dans la zone indépendamment de son arrivée. En effet la 
bioluminescence peut être une conséquence du passage du prédateur ou une réaction à ce 
passage. Comme nous l’avons détaillé en introduction de ce chapitre, une des fonctions de la 
bioluminescence est l’intimidation, par conséquent les organismes bioluminescents peuvent 
émettre de la bioluminescence en raison de l’activité soutenue du prédateur dans cette zone. Et 
à l’heure actuelle, nous ne sommes pas en mesure de distinguer si la bioluminescence est une 
cause, c’est à dire qu’elle peut être utilisée par les prédateurs pour atteindre leur proie (guide à 
la prédation), ou une conséquence de la présence du prédateur (réaction-défense, intimidation 
etc..). Pour répondre à cette question, de futurs travaux sont en projet. L’idée serait d’utiliser de 
nouveaux appareils permettant de retracer la trajectoire des EMSs en combinaison avec des 
capteurs de lumière et des accéléromètres afin de voir la succession des évènements de 
changements de caps, de tentatives de captures et de pulses. De tels travaux permettraient 
d’avancer dans la compréhension d’une éventuelle utilisation de la bioluminescence dans le 
comportement de chasse de ce prédateur.  
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DISCUSSION GENERALE
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A. Synthèse des résultats 
A.1. Rappel de l’objectif de la thèse 
Dans le cadre de ce travail de thèse j’ai fait l’hypothèse que les variations d’activité 
d’alimentation des EMSs pouvaient être mises en relation avec des variations de conditions 
océano-biologiques. L’étude de ces relations doit permettre d’évaluer les conséquences des 
changements environnementaux sur le comportement et les performances de pêche et par 
conséquent sur la démographie de ce prédateur. Dans ce contexte, l’objectif de cette thèse était 
de mieux comprendre l’impact des paramètres physiques (température, lumière, profondeur) et 
biologique (bioluminescence) de l’environnement marin sur les variations spatio-temporelle de 
l’activité d’alimentation d’un prédateur marin majeur de l’Océan Austral, l’éléphant de mer du 
sud, Mirounga leonina. Les questions auxquelles j’ai essayé de répondre étaient les suivantes : 
Quels sont les paramètres qui influencent l’activité d’alimentation de ce prédateur? Est ce qu’il 
est possible de distinguer différents environnements alimentaires privilégiés chez ce prédateur? 
Si oui, quels paramètres permettent de les différencier? Est-ce que ces environnements se 
distinguent spatialement ? 
A.2. Application d’une méthodologie prometteuse pour les EMSs 
Pour répondre aux questions de cette thèse, il était essentiel de trouver un moyen de 
mesurer l’activité d’alimentation des EMSs indépendamment des autres paramètres du milieu. 
De plus, il est nécessaire que cette mesure réponde aux critères suivants : localisation précise 
dans le temps et dans l’espace (on parle dans le texte de mesure à fine échelle spatiale et 
temporelle) et bonne reproductibilité. Dans ce contexte, la première étape de cette thèse a été 
de développer une méthodologie permettant d’obtenir une mesure qui corresponde aux 
critères présentés plus haut. Or mesurer l’activité d’alimentation de façon certaine demeure 
impossible dans ce type de milieu. Dans le passé, plusieurs méthodes ont été utilisées sur les 
éléphants de mer afin d’estimer leur activité d’alimentation par l’analyse du comportement de 
recherche alimentaire mais aucune à notre connaissance ne permettait de remplir les critères 
souhaités. Récemment et grâce aux développements de nouveaux appareils (capteurs de 
température stomacale ou œsophagienne et caméra embarquée) de nouvelles méthodes s’en 
sont rapproché. Cependant ces dernières méthodes semblaient impossibles à mettre en place 
sur des animaux tels que les éléphants de mer qui régurgitent facilement les sondes 
œsophagienne et/ou stomacale et qui évoluent dans des environnements trop sombres pour 
les caméras. Aussi, nous avons, dans cette partie, appliqué et adapté sur les éléphants de 
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mer une méthodologie déjà mise en place sur un autre prédateur marin, l’otarie à fourrure 
antarctique qui s’appuie sur l’utilisation d’accéléromètres. Cette application a permis d’estimer 
la prise alimentaire des EMSs via la détection des mouvements de têtes. Ces derniers sont 
détectés de façon événementielle (avec une résolution spatiale et temporelle qui dépend de la 
fréquence des mesures), ce qui est novateur sur cette espèce et qui a permis l’étude du lien 
précis qui existe entre l’environnement et l’activité d’alimentation de ce prédateur (chapitre V). 
De plus, de par la capacité de dénombrer ces évènements, nous avons atteint une estimation 
quantitative de l’activité d’alimentation via l’estimation de la densité de rencontre de proies qui 
est précieuse pour mieux comprendre l’écologie de ce prédateur (utilisé dans les chapitre IV et 
VI). 
A.3. Quantification de l’activité d’alimentation sans l’estimation de la 
prise alimentaire 
L’utilisation de ces accéléromètres, bien que très prometteuse puisque permettant 
l’obtention d’une estimation quantitative de l’activité d’alimentation (via le dénombrement des 
prises alimentaires) des EMSs, est relativement récente. Les méthodes classiques d’estimation 
de l’activité d’alimentation des EMSs sont, quant à elles, relativement faciles à mettre en place 
et les appareils (balises Argos et enregistreurs de plongés) nécessaires à leur mise en œuvre 
sont fréquemment utilisés chez ce prédateur. Cependant, bien que ces méthodes 
« classiques » se révèlent relativement pertinentes (voir chapitre III), elles permettent 
seulement d’identifier de manière qualitative les zones à forte probabilité d’activité alimentaire. 
En effet, elles ne parviennent pas à rendre compte de la prise alimentaire proprement dite et, à 
fortiori, ne permettent pas des estimations quantitatives de l’activité d’alimentation. Aussi, nous 
avons mis en place dans le chapitre IV de cette thèse, deux modèles permettant de prédire le 
nombre de tentatives de captures de proies en utilisant les paramètres des méthodes 
classiques et ce à deux échelles, la plongée et le jour (taux de capture par plongée et/ou par 
jour). Bien que ces modèles permettent une estimation de l’activité d’alimentation de façon 
quantitative (accès au taux de capture), ils ne s’intéressent pas à la fine échelle spatiale et 
temporelle puisque les taux de captures sont comptabilisés /globalisés au niveau de la plongée 
ou de la journée. Néanmoins ils sont susceptibles d’être utilisés pour les études à long terme 
sur l’écologie de cette espèce. Etant donné que le modèle sélectionné à l’échelle de la journée 
comporte de meilleures performances prédictives que modèle sélectionné à l’échelle de la 
plongée et  qu’il se focalise sur des échelles plus larges, nous considérons qu’il devra être 
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utilisé dans des études s’intéressant plutôt à la consommation précise des animaux alors que le 
modèle à l’échelle de la plongée devra plutôt être utilisé pour évaluer la densité locale de 
proies. 
A.4. Des environnements physiques d’alimentation privilégiés  
L’estimation de la prise alimentaire à fine échelle spatiale et temporelle grâce aux 
accéléromètres a été primordiale pour la délimitation et la caractérisation physique des 
environnements privilégiés d’alimentation des EMSs. En effet, l’association entre les TCPs et 
les mesures physiques a permis de sélectionner précisément les conditions locales associées à 
l’activité d’alimentation de ce prédateur. Cinq environnements privilégiés d’alimentation distincts 
ont ainsi été mis en évidence et ont été définis par des conditions de température, lumière et de 
profondeur. Ces environnements sont structurés spatialement. 
A.5. Le point sur la bioluminescence 
 La bioluminescence est un phénomène très répandu dans l’environnement marin. De 
nombreux organismes dont font partie les myctophidés utilisent ce mécanisme. Quel que soit le 
mécanisme de bioluminescence mis en œuvre (fonctions défensives, offensives ou 
d’appariement : voir introduction du chapitre VI), le prédateur est susceptible de se guider grâce 
à ces signaux et donc de détecter ses proies potentielles. Bien que cette hypothèse n’a pas pu 
être testée dans le cadre de cette thèse, nous avons mis en évidence que les zones les plus 
riches en bioluminescence sont clairement privilégiées pour l’activité d’alimentation des EMSs. 
Cette analyse globale a en effet montré que l’activité d’alimentation des EMSs par plongée 
(mesurée relativement par les méthodes classiques ou mesurée quantitativement en 
dénombrant les TCPs) était reliée au nombre de pulses de bioluminescence détectés. A ce 
stade, nous pensons qu’une analyse à plus fine échelle spatiale et temporelle est nécessaire 
pour statuer réellement sur cette question mais mon travail apporte des éléments probants sur 
l’importance de la bioluminescence dans la caractérisation des habitats de pêche les plus 
favorables. 
B. Relations entre les différents chapitres et perspectives 
B.1. Estimation de la prise alimentaire : point de référence pour cette 
thèse et pour des travaux futurs  
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La méthodologie permettant de détecter les mouvements de tête associés aux TCPs sur 
les EMSs (chapitre III), a été le point central de ma thèse puisque tous les autres chapitres 
s’articulent sur les résultats de cette méthodologie (Figure 39). En effet, cette méthodologie 
permet d’estimer à fine échelle spatiale et temporelle la prise alimentaire des EMSs qui est 
utilisée dans le chapitre IV et V. Elle permet, aussi via le dénombrement de ces évènements de 
prise alimentaire d’estimer quantitativement l’activité d’alimentation des EMSs qui est utilisée 
dans le chapitre VI.  
Cette méthodologie ouvre des perspectives extrêmement prometteuses. En effet par la 
quantification de l’activité alimentaire, nous pouvons espérer améliorer très sensiblement notre 
compréhension de l’écologie alimentaire de ce prédateur. Nous pouvons imaginer aussi 
caractériser et classifier différents types de TCPs (durée de l’évènement, intensité ou séquence 
d’évènements). Ce travail actuellement en cours ne permet pas, pour l’instant, de dégager des 
résultats probants. Néanmoins cette approche, couplée à la caractérisation du mode de 
déplacement et de l’effort de nage de ce prédateur pourrait permettre de distinguer différentes 
Figure 39 : Schéma récapitulatif des relations entre chapitres. 
Les cercles représentent les méthodes. Les triangles représentent les caractéristiques des 
méthodes de mesures. Les rectangles représentent des résultats écologiques. Les liens entre 
les différentes parties sont représentés par les flèches. 
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classes de mode de chasse chez ce prédateur, susceptibles de nous renseigner sur les 
différentes catégories de proies chassées.  
B.2. Proposition d’application, d’extension et d’amélioration des 
modèles prédictifs 
B.2.1. Application des modèles prédictifs 
Les modèles prédictifs mis en place dans ce travail permettent de prédire convenablement 
(échelle de la plongée) voire même très convenablement (échelle de la journée) le nombre local 
de TCPs en utilisant uniquement les paramètres de plongée obtenus. Ce résultat constitue une 
avancée importante. En effet, cette méthode permet une estimation quantitative de l’activité 
d’alimentation des EMSs à partir uniquement de l’utilisation de paramètres comportementaux. Il 
est important de noter qu’un jeu de données comportementales conséquent regroupant 
plusieurs individus est disponible pour cette espèce. Il est donc possible d’utiliser ces modèles 
sur ce jeu de données comportementales (comme détaillé dans Vacquie Garcia et al. en 
préparation (Annexe C.)) dans le but d’étudier l’évolution de l’activité d’alimentation des EMSs 
face à leur environnement. Je pense notamment à l’étude des variations d’activité 
d’alimentation des EMSs en relation avec des variations de paramètres de l’environnement, tels 
que la température, la lumière, la salinité, ou l’oxygène dissous (voir discussion chapitre V) ou 
même face à des structures plus complexes tels que les tourbillons ou les fronts locaux. De la 
même façon ces modèles prédictifs pourraient-être utilisés pour revisiter des jeux de données 
plus anciens afin de détecter d’éventuelles différences inter-annuelles dans les performances 
de pêche de ce prédateur et de s’assurer que les variations prédites de performances de 
pêches correspondent bien aux variations observées de gain de masse des femelles entre 
année.  
B.2.2. Extension des modèles prédictifs 
Comme détaillé précédemment, les modèles ont été construits pour une période donnée, 
dans une zone donnée, et sur une espèce donnée; cependant, il pourrait être intéressant de 
vérifier la robustesse de ces modèles en les testant sur d’autres espèces, comme les éléphants 
de mer du nord, ou sur d’autres saisons comme la période post-mue. Ce type d’approche 
nécessiterait que les individus tests soient équipés d’accéléromètres sur des durées de temps 
suffisantes afin de valider les prédictions des modèles. Bien que cela reste aujourd’hui faisable 
sur les éléphants de mer du nord (équipe de Dan Costa qui possède des accéléromètres), cela 
demeure difficile sur les éléphants de mer du sud en période post-mue pour des raisons 
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techniques de durée de trajets en mer (e.g. trajets de post-mue de 8 mois) et de difficulté à 
récupérer ce matériel couteux au retour des animaux. 
B.2.3.Amélioration des modèles prédictifs 
Cette thèse a démontré que l’activité d’alimentation des EMSs diffère en fonction des 
paramètres physiques de l’environnement (température, lumière, profondeur) et en fonction des 
localisations spatiales (mise en évidence de différents environnements d’alimentation). D’autre 
part, on a montré que les évènements de bioluminescence sont corrélés à cette activité. Sur 
cette base, on peut travailler à l’amélioration des modèles prédictifs. 
Aussi, une première manière d ‘améliorer et/ou d’optimiser les performances des modèles 
prédictifs présentés dans ce travail serait de réaliser de nouveaux modèles prédictifs 
spécifiquement pour les environnements mis en évidence dans ce travail (à savoir les 
environnements vert, bleu, rouge, jaune et orange c.f. chapitre V).  
D’autre part, je rappelle que nos modèles prédictifs ont été construits en utilisant 
uniquement des paramètres comportementaux. Les paramètres environnementaux sont, quant 
à eux, mis en regard des résultats des modèles pour caractériser les zones d’activités 
alimentaires. Une seconde amélioration possible serait donc d’intégrer en plus des paramètres 
comportementaux les paramètres environnementaux (température, lumière, profondeur, 
bioluminescence) dans ces modèles. L’ajout des paramètres environnementaux dans nos 
modèles tendrait à se rapprocher des modèles classiques de type « utilisation de l’habitat » qui 
utilisent uniquement les paramètres environnementaux pour prédire l’activité d’alimentation des 
prédateurs (Péron C, Phd 2011). Cependant cette approche, combinant l’intégration des 
paramètres comportementaux et environnementaux, ne permettrait plus d’étudier le lien qui 
existe entre l’environnement et l’activité d’alimentation que l’on développe dans cette thèse (et 
discuté paragraphe B.2.1). Elle permettrait d’étudier l’activité d’alimentation de façon globale 
(comparaison entre années, évolution spatiale de cette activité entre saison de pêche…).  
D’autres paramètres, que nous n’avons pas intégrés ici, pourraient également améliorer 
ces modèles prédictifs. Il s’agit des paramètres morphométriques ou des paramètres descriptifs 
de l’animal comme l’âge ou le poids initial qui sont susceptibles d’introduire une différentiation 
de comportement. En effet, bien que nous n’ayons pas trouvé une variabilité inter-individuelle 
importante au sein des 12 individus échantillonnés, il est possible que des animaux de condition 
physique différente ou d’expérience différente puissent adopter des comportements de pêche 
différents (on a déjà développé dans le chapitre I que le comportement des animaux pouvait 
dépendre de leur sexe et âge par exemple). Intégrer ces paramètres morphométriques dans les 
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modèles pourrait permettre de mieux prédire l’activité d’alimentation et de mieux comprendre 
d’éventuelles différences d’écologie entre classes d’âge et de taille.  
B.3. Bioluminescence et environnements d’alimentation  
J’ai montré dans cette thèse que les éléphants de mer privilégient cinq types 
d’environnements d’alimentation (Vacquie-Garcia et al. en révision dans « Deep sea research 
II » (Annexe D.)). Ces derniers sont caractérisés par des conditions physiques différentes et 
dans certains cas par des zones géographiques différentes. Sur la base des caractéristiques de 
ces environnements, nous avons proposé une répartition possible des types de proies. Nous 
avons ainsi émis l’hypothèse que Gymnoscopelus nicholsi serait préférentiellement ciblée au 
nord du front subantarctique (SAF) alors que Electrona carlsbergi et Electrona antarctica
pourraient constituer les proies ciblées au sud du SAF. Comme précédemment discuté dans le 
chapitre V, ces espèces de myctophidés ont des comportements sociaux différents 
(comportement en banc vs comportement en solitaire). A des comportements différents de 
proies, on doit pouvoir associer des comportements différents du prédateur. Ainsi, une 
différence dans le comportement du prédateur entre ces environnements (sinuosité, effort de 
nage) pourrait consolider notre hypothèse selon laquelle le prédateur cible des proies 
différentes. D’autre part, ces espèces de myctophidés sont aussi biologiquement différentes. 
Comme précisé dans le chapitre VI, Electrona antarctica et Electrona carslbergi sont toutes les 
deux munies de photophores à émissions glandulaires supposés émettre sous la forme de 
flashs, alors que Gymnoscolpelus nicholsi ne présente que des photophores à émissions 
intracellulaires supposés émettre sous la forme de lueurs. Par conséquent comparer la durée 
moyenne des pulses (obtenu grâce à la méthode brièvement développé chapitre VI et dans 
l’article Vacquie Garcia et al. en révision dans « Marine Ecology Progress Series » (Annexe H.))
ainsi que leur nombre (je rappelle que probablement beaucoup de flashs seraient non détectés) 
entre ces environnements pourrait conduire à justifier la présence de l’une ou l’autre des 
espèces de myctophidés. Nous savons que de nombreuses espèces font de la 
bioluminescence, néanmoins si nous mettons en évidence une durée moyenne des pulses plus 
importante dans l’environnement vert (au nord du SAF) que dans les autres environnements 
(au sud du SAF) et/ou un nombre de pulses plus faible, cela pourrait conforter notre idée que 
l’espèce Gymnoscopelus nicholsi se distribue dans ce secteur. D’autre part, si nous détectons 
plus de pulses dans l’un des environnements rouge, orange ou jaune cela pourrait signaler 
qu’une espèce se déplaçant en banc est présente dans un de ces environnements mais pas 
dans les autres. En effet une espèce se déplaçant en banc serait à l’origine de plus de pulses 
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par unité de temps qu’une espèce se déplaçant en solitaire. Nous savons, en outre, que quand 
plusieurs organismes émettent de façon synchrone, l’intensité finale de l’émission sera corrélée 
au nombre et à l’intensité des émissions réalisées par chacun des organismes. Par conséquent 
comparer l’intensité moyenne des pulses entre les environnements (obtenue grâce à la 
méthode brièvement développée chapitre VI et dans l’article Vacquie Garcia et al. en révision 
dans « Marine Ecology Progress Series » (Annexe H.) peut aussi nous donner une indication 
sur la densité d’organismes présents.  
Cependant, ce type d’investigations reste délicat avec les types de capteur de lumière que nous 
avons à notre disposition. On a vu par exemple que deux mêmes émissions de lumière 
(longueur d’onde et intensité identiques) peuvent être détectées avec le capteur avec deux 
intensités (mesurées) différentes si ces émissions sont placées à des angles différents du 
capteur de lumière (expérience non développée dans cette thèse mais réalisée en Belgique 
avec Jérôme Mallefet). De plus, la distance entre la source, c’est à dire l’organisme proie, et le 
capteur influence aussi l’intensité finale mesurée (expérience non développé dans cette thèse 
mais réalisée en Belgique avec Jérôme Mallefet. On sait enfin que si deux pulses distincts ont 
lieu presque simultanément on ne détectera qu’un seul pulse de grande intensité (rémanence 
du capteur). En conclusion, si la présence des pulses de bioluminescence est clairement établie 
avec ces capteurs, je pense qu’il faut rester extrêmement prudent en ce qui concerne 
l’interprétation de la forme de ces pulses. Par contre il est raisonnable de penser que 
l’amélioration de nos capteurs devrait permettre de discriminer le type et la forme de ces 
signaux. 
B.4. Bioluminescence et comportement des EMSs 
J’ai montré dans cette thèse que la bioluminescence représente une information 
qualitative du « patch » visité (Vacquie Garcia et al. 2012 (Annexe I.)) mais en aucun cas je 
n’ai montré que les EMSs utilisaient cette bioluminescence pour cibler leur zone de chasse. 
De fait, il semble nécessaire de s’interroger sur les questions suivantes : la bioluminescence 
détectée est-elle une cause ou une conséquence du passage du prédateur ? Autrement dit, 
l’animal change-t-il de cap avant ou après avoir vu la bioluminescence ? Ou bien l’animal 
capture-t-il avant ou après avoir traversé une zone bioluminescente détectée ?  
Pour répondre à ces questions, de nouveaux déploiements ont été réalisés récemment 
sur des individus. Je n’ai malheureusement pas pu intégrer ces données à ma thèse, 
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néanmoins j’ai commencé à traiter ces données et je souhaiterais poursuivre ces traitements 
de données et leurs analyses dans le cadre de futurs travaux. Nous disposons dores et déjà 
de 6 jeux de données: un individu équipé en 2012 et cinq individus en 2013. Ces individus ont 
été équipés d’un TDR ciblé vers l’avant, d’un TDR ciblé vers l’arrière, d’un MK10-X et d’un 
DDT permettant de retracer le comportement 3D de l’animal. Grâce à ces déploiements, nous 
sommes en mesure de savoir à tout moment si la source de bioluminescence est détectée 
devant ou derrière mais aussi de mesurer son évolution spatiale et temporelle par rapport au 
prédateur et ceci en lien avec les changements de direction des animaux et de leur prise 
alimentaire. Les premiers résultats que j’ai obtenus concernent uniquement la détection des 
évènements de bioluminescence avec les capteurs de lumière ciblant l’avant et l’arrière de 
l’animal. Ils tendraient à montrer que la bioluminescence est généralement détectée en 
premier lieu par le capteur à l’avant du prédateur (Figure 40A) puis par le capteur à l’arrière 
(Figure 40B). Ainsi, la bioluminescence serait plutôt une cause (un guide) de l’activité des 
prédateurs. Cependant, l’analyse combinant ces résultats avec les données de changements 
de cap et de tentatives de captures de proies reste à faire et devrait s’avérer très riche en 
résultats.  
Figure 40 : Détection d’un même événement de bioluminescence avec le capteur de 
lumière ciblé vers l’avant d’un animal et avec un capteur de lumière ciblé vers l’arrière.  
A. Evènement de bioluminescence détecté avec le capteur de lumière ciblé vers l’avant de l’animal. B.
Evènement de bioluminescence détecté avec le capteur de lumière ciblé vers l‘arrière de l’animal. La 
lumière est représentée en valeur brute. 
A.
B.
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Ces premiers résultats nous semblent intéressants et devraient nous permettre de 
préciser le comportement des prédateurs vis-à-vis d’une source de bioluminescence. Cela 
étant, certaines limites du capteur restent présentes et rédhibitoires pour pouvoir vraiment 
répondre à cette question. En particulier on peut regretter que la distance de détection de nos 
capteurs actuels soit trop faible et ne permette donc pas de faire l’hypothèse raisonnable que 
l’animal et le capteur détectent la même information lumineuse. Nous regrettons également de 
ne pas pouvoir discriminer l’angle de détection (en effet la mesure n’a pas la même intensité en 
fonction de l’angle de détection). Enfin nous pensons que la fréquence d’acquisition des 
capteurs de lumière est probablement trop faible en fonction des types de phénomènes étudiés. 
B5. Ouverture sur le développement de nouveaux appareils 
En conclusion des deux derniers paragraphes, il est certain que de nouveaux appareils 
de mesure ciblés sur la bioluminescence seront nécessaires pour permettre d’avancer sur ces 
questionnements. On peut imaginer des développements supplémentaires sur les appareils 
existants voire même la construction de nouveaux appareils dédiés à l’étude du lien entre la 
bioluminescence et le comportement d’alimentation des EMSs. Dans ce contexte, je vais lister 
et discuter les différentes fonctions et les différentes restrictions que devront remplir ces 
« nouveaux » appareils permettant de mesurer la lumière, dans le cadre de l’équipement d’un 
prédateur en milieu naturel sur de longues périodes et dans des conditions extrêmes.  
Ces appareils devraient être munis d’un capteur permettant de localiser l’émission des 
pulses de la manière la plus précise possible. Ces appareils devront être munis de filtres plus 
sélectifs concernant les longueurs d’ondes détectées. Ils devront mesurer la lumière à plus 
grande fréquence afin de détecter les flashes les plus brefs (i.e. 10 Hz par exemple pour un 
compromis entre la fréquence d’enregistrement et la batterie). Et enfin, ils devront avoir une 
plus grande sensibilité et précision ainsi qu’une rapidité de mesure plus importante. Grâce à ce 
type d’appareil, un nombre plus important d’évènements pourraient être détectés, ces 
évènements pourraient être mieux identifiés spatialement et temporellement. Finalement, les 
réactions du prédateur, pourraient être ciblées sur des évènements de bioluminescence 
associés à des longueurs d’ondes plus spécifiques, ce qui permettrait de diminuer le champ des 
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possibles espèces émettrices. Bien sûr, tout ceci n’est encore qu’en projet mais cela ouvre un 
champ de recherche extrêmement stimulant et passionnant qu’il reste à découvrir. 
C. Coûts et bénéfices des fonctions de signalisation dans le cadre 
des relations proies-prédateurs  
On sait que dans la course à sa survie, ou tout au moins à son alimentation, un 
prédateur doit choisir ses proies en fonction de leur accessibilité dans le milieu mais également 
de leur apport nutritionnel. Le choix des proies dépend d’une part de la morphologie du 
prédateur (masse corporelle et besoins métaboliques) : il a ainsi déjà été montré que les 
caractéristiques des prédateurs sont largement reliées à la morphologie de leurs proies (Spitz 
PhD). D’autre part, le choix de ces proies dépend aussi des capacités physiques et/ou 
physiologiques du prédateur (vitesse de nage, capacité de plongée). Dans le cadre de notre 
étude, nous avons par exemple montré comment les performances de plongée d’un prédateur 
pouvaient conditionner l’accessibilité à la ressource ainsi que les bénéfices de la recherche 
alimentaire. En effet, l’éléphant de mer ayant d’excellentes capacités de plongée est en mesure 
de plonger profondément pour se nourrir de proies mésopélagiques. Néanmoins, à partir d’une 
certaine profondeur, son temps de recherche active est très limité. Le travail effectué sur ces 
animaux peut être facilement transposé et généralisé à de nombreux couples prédateurs/proies 
dans la mesure où l’on peut soit estimer à fine échelle spatiale et temporelle les TCPs des 
prédateurs, soit estimer leur activité d’alimentation de façon quantitative.  
Dans cette thèse nous avons montré à l’aide d’un modèle prédictif, que les paramètres 
de plongées seuls permettaient de mieux prédire quantitativement l’activité d’alimentation des 
EMSs que les paramètres de trajectoire, pourtant très largement utilisés dans la plupart des 
études (même si des données de plongées sont aussi disponibles). Il serait fort surprenant que 
les EMSs soient la seule espèce dans ce cas. Ainsi le même type de modèle pourrait 
légitimement être développé sur d’autres prédateurs plongeurs et ainsi fournir un moyen 
efficace d’étudier leur activité d’alimentation de façon quantitative.  
Dans l’océan austral, il existe deux autres prédateurs qui se nourrissent de proies 
similaires à celles des éléphants de mer : les otaries à fourrure antarctique (Arctocephalus 
gazella) et les manchots royaux (Aptenodytes patagonicus). Or ces prédateurs se nourrissent à 
des niveaux différents dans la colonne d’eau et à des périodes différentes. Alors que les otaries 
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plongent uniquement de nuit à faible profondeur, les manchots évoluent plus profondément, 
mais se nourrissent spécifiquement de jour. D’autre part, le comportement de plongée de ces 
autres prédateurs est étudié de la même façon que les EMSs depuis de longues années et on 
dispose depuis peu de mesures équivalentes aux TCPs sur ces animaux. Etudier les capacités 
de plongée de chacun de ces prédateurs en lien avec les TCPs mais aussi en lien avec les 
zones et périodes de chasse, représenterait une opportunité de mieux comprendre les 
compromis coûts/bénéfices réalisés par les prédateurs marins plongeurs. De plus, en fonction 
du comportement d’alimentation de ces prédateurs et des espèces proies qu’ils ciblent, on 
pourrait établir pour la première fois une distribution spatio-temporelle partielle des 
communautés de proies évoluant dans cet océan.   
On peut maintenant s’interroger sur les facteurs qui conduisent à ce qu’un prédateur 
rencontre sa proie (ou du moins une proie adaptée à ses besoins). En premier lieu la proie et le 
prédateur doivent partager le même environnement. Il est probable que l’expérience du 
prédateur joue un rôle déterminant. Les travaux réalisés dans le cadre de cette thèse ont mis 
en évidence que les paramètres physiques de l’environnement, tels que la température ou la 
quantité de lumière, étaient cruciaux dans la rencontre proie/prédateurs.  Les prédateurs et les 
proies co-évoluent au cours d’une « course aux armements » entretenue par l’évolution. La 
relation entre proie et prédateur peut se faire aussi par une coévolution entre un signal partagé 
(émis /détecté par la proie et le prédateur). Dans le milieu marin, ce signal peut être visuel 
(Muller-Schwarze, 1984), sonore (Norris 1966), olfactif (Hobson 1963; Dudley 2000), ou bien 
électrique (Hobson 1988). On a pu noter par exemple dans cette thèse que, dans le cas 
de l’interception de signaux lumineux, la longueur d’onde des signaux émis par la proie pourrait 
correspondre à la sensibilité maximale de détection des yeux des prédateurs. De façon 
opposée, il est probable que la proie développe des stratégies afin de réduire le risque de 
prédation. Sans nul doute, le fait d’intercepter (ou d’avoir la capacité d’intercepter) un signal 
issu d’une proie, confère au prédateur un avantage indéniable qui peut alors lui permettre de 
maximiser ses gains et minimiser ses coûts énergétiques lors de la recherche alimentaire. 
L’avantage est d’autant plus crucial lorsque les coûts augmentent, notamment lorsque la 
plongée est profonde et que le temps de recherche est limité. Ainsi, il est fort probable qu’un 
prédateur mettant en jeu un fort investissement énergétique (plongée profonde), comme l’EMS, 
bénéficie de capacité de détection spécifique (visuelle, tactile, auditive,…) susceptible 
d’accroitre son succès de pêche. Comme l’EMS, de nombreux autres prédateurs marins ont 
développé des stratégies de pêche à très grandes profondeurs leur permettant de réduire la 
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compétition avec d’autres prédateurs de « surface », mais nécessitant des adaptations 
particulières d’ordre éco-physiologique et sensoriel. Parmi ces espèces, nous pouvons citer les 
phoques à capuchon (Cystophora cristata), les baleines à bec (par exemple Ziphius cavirostris), 
les cachalots (Physeter macrocephalus) et évidemment l’éléphant de mer du nord (Mirounga 
angustirostris). Mais si les capacités de détection spécifique des proies sont relativement bien 
connus chez les cétacés (écholocation des cachalots (Miller et al. 2004) et des baleines à bec 
(Zimmer et al. 2005)), elles le sont beaucoup moins chez les phocidés car ils n’ont pas recourt à 
l’écholocation. Une meilleure connaissance des mécanismes de détection de proies en milieu 
profond, comme l’utilisation de la bioluminescence, chez ces autres pinnipèdes nous permettrait 
d’aller plus loin dans la compréhension de l’écologie évolutive de cette famille de prédateurs 
plongeurs et des interactions proies/prédateurs à ces profondeurs. Cela demeure un challenge 
qu’il reste à relever. 
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Figure 1 : Schéma simplifié d’un écosystème marin 
Les flèches représentent le sens des relations entre les échelons trophiques. Les producteurs primaires 
sont consommés par les consommateurs primaires qui sont consommés par les consommateurs 
secondaires appelés aussi prédateurs qui sont à leur tour consommés par les consommateurs tertiaires 
appelés aussi prédateurs supérieurs. Les décomposeurs quant à eux consomment les déchets des 
organismes des autres catégories. 
Figure 2 : Schéma des liens qui existent entre les variations environnementales, l’activité 
d’alimentation et les paramètres démographiques pour un prédateur dans un 
écosystème marin.  
Figure 3 : Déplacements de mâles albatros hurleurs, Diomedea exulans , enregistrés et 
transmis via le système Argos (cf. Weimerskirch et al. 2012a). 
Figure 4 : Comportement de plongée de cormorans de Bougainville, Leucocarbo 
bougainvillii, mesuré par TDR (cf. Weimerskirch et al. 2012b) 
Figure 5 : Mesure de température stomacale et PH stomacal chez un albatros hurleur, D. 
exulans, durant un voyage alimentaire en mer de 7 jours (cf. Grémillet et al. 2012).  
La détection des diminutions de températures stomacales chez  un animal à sang chaud induites par les 
ingestions de proies à sang froid permet d’estimer la prise alimentaire chez ces animaux. 
Figure 6 : Localisation des trois sous-populations d’éléphants de mer du sud et carte de 
Kerguelen.  
A. Les points noirs représentent respectivement et de droite à gauche, l’Ile de Géorgie du Sud, puis les 
Iles Kerguelen et enfin la sous-population de l’Ile Macquarie. B. Carte des Iles Kerguelen. 
Figure 7 : Photographie d’un éléphant de mer mâle avec un éléphant de mer femelle en 
période de mue (photographie J. Vacquié-Garcia).
Figure 8 : Cycle biologique des femelles éléphants de mer.
Figure 9 : Photographie d’un myctophidé, Hygophum benoiti ( Photo by Costa, F., FishBase) 
Figure 10 : Carte de l’océan austral avec la position de fronts océaniques.  
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STF représente le front subtropical, SAF le font subantarctique et PF, le front polaire. Carte provenant 
du National Institute of Water and Atmospheric Research (NIWA, NZ).
Figure 11 : Schéma des appareils permettant la collecte de mesures de déplacement des 
animaux tout en échantillonnant l’environnement. 
A. Balise Argos océanographiques CTD_SRDL. B. Balise Splash10 -Fast- Loc GPS. 
. 
Figure 12 : Schéma d’un MK9 permettant la collecte de mesures du comportement de 
plongée des animaux tout en échantillonnant l’environnement. 
Figure 13 : Schéma d’un MK10-X permettant la collecte de mesures de l’accélération 
linéaire, de comportement de plongée des animaux tout en échantillonnant 
l’environnement. 
Figure 14 : Protocole de déploiement des enregistreurs.
A. Capture d’un animal avec l’aide d’une capuche B. Anesthésie d’un animal après immobilisation. C. 
Pesée d’un animal. D. Déploiement des enregistreurs. Manipeurs : Nina Marchand (IPEV), Nory El Ksabi 
(CEBC), Jade Vacquie Garcia (CEBC), Tiphaine Jeanniard du Dot (CEBC), Laëtitia Pons (TAAF), Miguel 
Bureau (TAAF), Kevin Coustaud (CEBC). 
Figure 15 : Position des instruments MK10-X sur les animaux.
A. Animal équipé sur la tête d’une balise de localisation, ici une balise ARGOS-CTD-SRDL ainsi que 
d’un MK9, faisant face à l’arrière de l’animal. B. Animal équipé sur la tête d’une balise de localisation (ici 
une Splash tag) ainsi que d’un MK10-X faisant face à l’avant de l’animal. C. Animal équipé d’une balise 
de localisation sur la tête (ici une Splash tag) et d’une balise MK10-X sur le dos. D. Zoom de la balise 
MK10-X équipée sur le dos de l’animal représenté figure 15C. 
Figure 16 : Filtration des données d’accélération des trois axes échantillonnées à 16Hz 
avec un filtre passe-haut d’une fréquence critique de 0.33 Hz.  
A., C. et E. Accélérations brutes en m.s-2 des axes X, Y et Z en fonction du temps. B., D. et F.
Accélérations filtrées en m.s-2 des axes X, Y et Z en fonction du temps. 
Figure 17 : Procédure de détection des accélérations significatives sur l’axe X. 
A. Accélérations filtrées à 16Hz de l’axe X en fonction du temps. L’unité est m.s-2 (g=9.81 m.s-2). B.
Ecart type calculé sur une fenêtre fixe de 1 seconde des données représentées figure 17A en fonction 
du temps. L’unité est m.s-2 (g=9.81 m.s-2). C. Ecart type calculé sur une fenêtre mobile de 5 secondes 
des données représentées figure 17B en fonction du temps. L’unité est m.s-2 (g=9.81 m.s-2). La ligne 
rouge représente le seuil estimé pour l’axe X permettant de distinguer les écarts types importants des 
moins importants.  
Figure 18 : Procédure de détection des tentatives de captures de proies. 
A. Profil d’une plongée. Les points rouges représentent les tentatives de captures de proies détectées à 
partir des signaux d’accélération des 3 axes. B. Représentation identique à la figure 17C. C. Procédure 
identique réalisée pour l’axe Y. D. Procédure identique réalisée pour l’axe Z. Les lignes rouges 
représentent respectivement les seuils estimés pour l’axe X, Y et Z et permettent de distinguer les écarts 
types importants des moins importants et donc de détecter les tentatives de captures de proies. 
135 
Figure 19 : Trajets de recherche alimentaire des 12 femelles éléphant de mer depuis 
Kerguelen. 
Le point central représente Kerguelen. Les animaux se déplacent dans l’océan austral. 
Figure 20 : Tentatives de captures de proies (TCP) le long du trajet d’un animal. 
A, B et C. Evolution du nombre cumulé de TCPs détectées le long du trajet de trois éléphants de mer au 
cours du temps. D, E et F. Evolution de l’écart au nombre moyen journalier de TCPs en fonction du 
temps le long du trajet de trois éléphants de mer. Les nombres moyens journaliers de TCP sont 
respectivement de 853, 688 et 605 pour les trois individus.  
Figure 21 : Proportion et profondeur des tentatives de captures de proies en fonction des 
périodes de la journée et des phases de plongée. 
A. Proportion des TCPs par phases de plongée. B. Taux moyen de TCP par période de la journée. Le 
taux de capture se calcule comme le nombre de TCP détectées par unité de temps, ici par minute 
passée au fond de la plongée. C. Histogramme des profondeurs de TCP par période de la journée. 
Figure 22 : Performances de modèles prédictifs à l’échelle de la plongée et de la journée. 
Nombre de TCP respectivement prédites avec le modèle prédictif utilisant les paramètres de trajectoire, 
les paramètres de plongée et les deux ensemble mesurés à l’échelle de la plongée (A., B. et C.) et à 
l’échelle de la journée (D., E. et F.) en fonction du nombre de TCP détectées. Chaque point correspond 
à une plongée (A., B. et C.) ou à une journée (D., E. et F.) et chaque couleur à un individu. 
Figure 23 : Relation entre la lumière à 150m et la profondeur moyenne des phases de 
fond des plongées des EMSs (Jaud et al. 2012).  
Les observations (en noir) ont été ajustées avec une régression linéaire (en rouge). Le coefficient de 
régression (r2) se trouve en haut à droite de la figure. 
Figure 24 : Tentatives de captures de proies superposées sur une section de 
température.  
Les points noirs correspondent aux TCPs qui ont été superposées sur un krigeage des profils de 
température rencontrès par un animal au cours d’un trajet.  
Figure 25 : Tentatives de captures de proies superposées sur une section de lumière.  
Les points noirs correspondent aux tentatives de captures de proies qui ont été superposées sur un 
krigeage des profils de lumière rencontrès par un animal au cours d’un trajet. La lumière est représentée 
en valeurs brutes.  
Figure 26 : Dendrogramme résultant de la classification hiérarchique basée sur les 
centres des 20 groupes.  
La ligne bleue correspond à la limite de distance que j’ai choisie afin de regrouper les 20 groupes en 5 
classes (entourée en bleu). La distance euclidienne est ici sans unité car elle provient d’un calcul de 
distance basé sur les composantes principales précédemment obtenues.  
Figure 27 : Environnement associé à l’alimentation versus environnement visité. 
A. et B. Etendue des valeurs prises par les tentatives de capture de proies (en gris) versus l’étendue 
des valeurs de température et profondeur (graphe A) et de lumière et profondeur (graphe B) rencontrées 
par les 12 individus lors de leur voyage en mer (en noir). 
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Figure 28 : Délimitation et caractérisation des différents environnements d’alimentation 
de EMSs. 
A. et B. Caractéristiques de température et profondeur (graphe A) et de lumière et profondeur (graphe 
B) des différents environnements d’alimentation des EMSs. Chaque point des graphes A et B 
correspond à une TCP et chaque couleur correspond à un environnement de recherche alimentaire des 
EMSs.
Figure 29 : Représentation spatiale des cinq différents environnements de recherche 
alimentaire des EMSs. 
Chaque point correspond à une TCP et chaque couleur correspond à un environnement de recherche 
alimentaire des EMSs. Les lignes foncées représentent les fronts et séparent les différentes masses 
d’eaux de l’océan austral. La ligne la plus au Nord correspond au front subantarctique (SAF) et la ligne 
la plus au Sud correspond au front polaire (PF). 
Figure 30 : Diagramme représentant les principales fonctions de la bioluminescence. 
Les fonctions défensives sont représentées en bleu, les fonctions offensives en rose et les fonctions 
d’appariement en gris. Les organismes qui bénéficient de ces fonctions sont listés à droite.  
Figure 31 : Schéma représentant les espèces de myctophidés majoritairement 
représentées dans le régime alimentaire des EMSs.  
A. Electrona antarctica, B. Electrona carlsbergi, C. Gymnoscopelus nicholsi. Les photophores classiques 
à émissions intracellulaires sont représentés par des petits cercles vides. Les photophores à émissions 
glandulaires, quand ils sont présents, sont représentés en rouge sur la figure. 
Figure 32 : Profil de plongée et de lumière associés à deux plongées.  
A. Profil de plongée. B. Profil de lumière. La lumière est représentée en valeurs brutes. 
Figure 33 : Dispositif utilisé pour mesurer la sensibilité spectrale de la photodiode.  
Figure 34 : Densité spectrale de la photodiode. 
Les pointillés rouges représentent respectivement les longueurs d’onde de 360nm, 420nm, 480nm, 
540nm, 600nm et 660nm. La sensibilité de la bande moyenne est représentée avec les pointillés noirs. 
Et enfin, la sensibilité maximale est représentée avec les pointillés bleus. La lumière est représentée en 
valeurs brutes.  
Figure 35 : Dispositif utilisé pour mesurer l’angle de détection de la photodiode. 
Figure 36 : Distance de détection de la photodiode.
Les pointillés rouges représentent respectivement les distances de 3.4m, 2.9m, 2.4m, 1.9m, 1.4m, 0.9m, 
0.4m et 0m. La lumière est représentée en valeurs brutes. 
Figure 37 : Comportement de la photodiode face à de réelles émissions de 
bioluminescence.  
A. et B. Emission de Ophiopsila californica. C. Emission de Amphiura arcystata. 
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La lumière est représentée en valeurs brutes 
Figure 38 : Nombre de pulses détectés en fonction du nombre de TCP détectées au fond 
des plongées. 
A. Analyse réalisée uniquement avec les plongées ayant lieu en nuit noire. B. Analyse réalisée 
uniquement avec les plongées ayant lieu en lumière importante. 
Figure 39 : Schéma récapitulatif des relations entre chapitres.  
Les cercles représentent les méthodes. Les triangles représentent les caractéristiques des méthodes de 
mesures. Les rectangles représentent des résultats écologiques. Les liens entre les différentes parties 
sont représentés par les flèches. 
Figure 40 : Détection d’un même événement de bioluminescence avec le capteur de 
lumière ciblé vers l’avant d’un animal et avec un capteur de lumière ciblé vers l’arrière.  
A. Evènement de bioluminescence détecté avec le capteur de lumière ciblé vers l’avant de l’animal. B.
Evènement de bioluminescence détecté avec le capteur de lumière ciblé vers l‘arrière de l’animal. La 
lumière est représentée en valeur brute. 
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Tableau 1 : Tableau récapitulatif des appareils déployés sur les éléphants de mer et de 
leurs fonctions. 
Tableau 2 : Plan d’équipement pour les 16 femelles éléphants de mer.
Les individus entourés en rouge sont concernés par les chapitre III, IV et V, alors que les individus 
entourés en bleu sont concernés par le chapitre VI.
Tableau 3 : Coefficients associés à chaque paramètre des modèles prédictifs B à 
l’échelle de la plongée et de la journée.  
Les meilleurs prédicteurs du nombre de TCPs sont représentés en gras.  
Tableau 4 : Caractéristiques des cinq environnements d’alimentation des éléphants de 
mer.  
L’intervalle des valeurs de chaque variable ainsi que la moyenne et l’écart type sont mentionnés. La 
lumière est ici représentée en valeur brute. Les pourcentages de TCP ayant lieu de jour et de nuit ont 
été mentionnés pour chaque environnement et la différence entre 100% et la somme des pourcentages 
de jour et de nuit correspond aux pourcentages des TCP ayant lieu à l’aube ou au crépuscule. 
Tableau 5 : Sorties du modèle mettant en relation l’activité d’alimentation des éléphants 
de mer estimée par les paramètres de plongée avec le nombre de pulses détectés dans 
la phase de fond des plongées. 
Tableau 6 : Sorties du modèle mettant en relation l’activité d’alimentation des éléphants 
de mer estimée par le nombre de tentatives de captures de proies détectées dans le fond 
des plongées avec le nombre de pulses détectés dans la phase de fond des plongées.  
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Equation 1 : Formule de calcul des performances prédictives des modèles prédictifs.  
pp correspond aux performances prédictives des modèles testés, loglik correspond au log de la 
vraisemblance, m correspond aux modèles testés, mn correspond au modèle nul et c correspond au log 
de la vraisemblance d’un modèle parfait où les prédictions sont égales aux observations. 
Equation 2 : Matrice permettant de calculer pour chaque point de mesure les paramètres 
I ref, t, Kt.
I représente à chaque pas de temps la mesure de la lumière brute. t représente le temps en seconde. 
Irefreprésente la lumière ambiante calculée en valeurs brutes avec les deux premiers points de la fenêtre 
mobile. t est calculé sans unité avec le troisième point de la fenêtre mobile et Iref. Kt représente le 
coefficient d’atténuation et est calculé en s-1 avec les 2 derniers points de la fenêtre mobile. 
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ANNEXE B
SOUTHERN ELEPHANT SEAL FORAGING 
SUCCESS IN RELATION TO TEMPERATURE 
AND LIGHT CONDITIONS: INSIGHT ON THEIR 
PREY DISTRIBUTION 
Christophe Guinet, Jade Vacquié-Garcia,  Baptiste Picard, Guillaume  Bessigneul, 
Yves Lebras, Anne Cécile Dragon, Morgane Viviant, John P.Y. Arnould,  Frédéric 
Bailleul. 
ARTIICLE CONNEXE : Sous presse dans « Marine Ecoloy Progress 
Series » 

MARINE ECOLOGY PROGRESS SERIES
Mar Ecol Prog Ser
Vol. 
doi: 10.3354/meps10660
Published 
INTRODUCTION
An increasing number of studies show that, along
with the measurement of concomitant oceanographic
data, the behaviour of top marine predators can pro-
vide valuable insights into the habitat in which they
forage (e.g. Biuw et al. 2007, 2010). Accordingly, the
development of miniaturised electronic devices has
opened a new era of research on the foraging behav-
iour of marine predators and allows the acquisition of
huge quantitative data sets of behaviour from ani-
mals moving freely in their natural environment
(Ropert-Coudert & Wilson 2005). Behavioural (loca-
tion, diving depth, prey capture) and environmental
© Inter-Research 2014 · www.int-res.com*Corresponding author: guinet@cebc.cnrs.fr
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Southern elephant seal foraging success 
in  relation to temperature and light conditions:
insight into prey distribution
Christophe Guinet1,*, Jade Vacquié-Garcia1, Baptiste Picard1, 
Guillaume Bessigneul1, Yves Lebras1, Anne Cécile Dragon1,2, Morgane Viviant1,
John P. Y. Arnould3, Frédéric Bailleul1
1Centre d’Etudes Biologiques de Chizé, CNRS, 79360 Villiers en Bois, France
2LOCEAN-UPMC, 4 Place Jussieu, Boite 100, 75252 Paris Cedex 05, France
3School of Life and Environmental Sciences, Faculty of Science & Technology, Deakin University, 221 Burwood Highway, 
Burwood, VIC 3125, Australia
ABSTRACT: The distribution of southern elephant seal Mirounga leonina prey encounter events
(PEEs) was investigated from the foraging behaviour of 29 post-breeding females simultaneously
equipped with a satellite tag, a time−depth recorder and a head-mounted accelerometer. Seal
 diving depth and PEE were related to water temperature at 200 m (T200), and light level at the
 surface (L0) and at depth. Approximately half (49%) of all dives were located in waters encom-
passed between the southern Antarctic Circumpolar Current Front and the Polar Front. Seals
dived significantly deeper during the day than at night. Diving and PEE depth increased with
increasing T200 and for a given T200 according to L0 and the percentage of surface light reaching
150 m. On average, 540 PEEs per day were recorded. Seals exhibited more PEEs per unit of time
spent diving during the twilight period compared with at night, and were least successful during
daylight hours. Elephant seals forage in T200 ranging between −1 and 13°C; however, few PEEs
were recorded at depths shallower than 400−500 m at night when the T200 exceeded 8°C. The diet
of female Kerguelen elephant seals appears to be dominated by myctophids (lanternfish), and
according to the average mass of their most likely myctophid prey (9 g, Electrona calsbergi and E.
antarctica; 30 g Gymnoscopelus nicholsi and G. piabilis), we estimate that seals consumed
4.8−16.1 kg of fish daily. Despite lower catch rates in warmer waters, no relationship was found
between the mean T200 at the scale of the foraging trip and daily or absolute mass gain, suggesting
that elephant seals are compensating for lower catch rates by consuming larger/richer prey items
in those waters.
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(temperature, salinity, light, fluorescence) para meters
can be continuously recorded by high-resolution
multi-channel data loggers. This enables studies of
the conditions under which animals live, as well as
the ability to monitor their environment (Boehlert et
al. 2001).
Among top marine predators, air-breathing diving
species such as seals are particularly well-suited for
the bio-acquisition (i.e. bio-logging) of movement,
behavioural, physiological as well as environmental
data using miniaturised animal-attached tags (Rutz &
Hays 2009). Their large size allows them to carry
electronic devices with minimal disturbance, and
researchers can handle them while they are on land
in their breeding colonies. Furthermore, while inves-
tigating at-sea seal ecology, measurements of ocea -
nographic parameters within the water column have
also been obtained. Consequently, foraging, diving
predators have provided new and original informa-
tion about physical (Charrassin et al. 2008, Costa et
al. 2008, Roquet et al. 2009) and biological oceano -
graphy (Guinet et al. 2013) in often inaccessible
regions.
In recent years, one of the most exciting applica-
tions of bio-logging is the determination of the distri-
bution and availability of prey of which we have very
little knowledge. Until recently, the main limitation
was an in situ measure of direct prey ingestion. Early
devices to record predation events of seabirds and
marine mammals included stomach (Wilson et al.
1992) and oesophageal temperature sensors (Ancel
et al. 1997, Charrassin et al. 2001), which detected
temperature changes induced by prey ingestion.
However, these temperature loggers have certain
limits, as they are restricted to endotherms feeding
on ectothermic prey and are quite invasive. Further-
more, stomach temperature recorders fail to detect
multiple rapid ingestions of small prey and are often
regurgitated prematurely (Ropert-Coudert et al.
2004, Liebsch et al. 2007). External loggers such as
the Inter-Mandibular Angle Sensor (IMASEN) record
the mouth-opening angle of predators (Wilson et al.
2002), but are sometimes difficult to apply on animals
with flexible lips (Ropert-Coudert et al. 2004, Liebsch
et al. 2007). Recent studies in free-ranging diving
pinnipeds have overcome this methodological issue
by using head- or jaw-mounted accelerometers to
detect prey encounter events (PEEs) (Suzuki et al.
2009, Naito et al. 2010, 2013, Viviant et al. 2010, Gal-
lon et al. 2012, Iwata et al. 2012). This has enabled
investigations into fine-scale temporal and spatial
changes in the foraging of an increasing number of
pinniped species, including the southern elephant
seal Mirounga leonina (SES hereafter) − the largest
and deepest-diving pinniped.
Both its abundance and body mass make the SES a
major consumer of Southern Ocean (SO) marine re -
sources (Guinet et al. 1996, Hindell et al. 2003). It was
previously thought that SES primarily fed on squid,
but a recent isotopic investigation challenged this
view and, instead, indicated that female SES from the
Kerguelen Islands mainly feed on myctophid fish (i.e.
lanternfish) (Cherel et al. 2008). Indeed, mycto phid
(the abundant Electrona antarctica, E. carls bergi and
Gymnoscopelus nicholsi) otoliths have been found in
stomachs of seals from the Kerguelen sector (Slip
1995) and elsewhere (Daneri & Carlini 2002).
Satellite tracking data show that SES are broad-
ranging animals during their post-breeding and post-
moult migrations, with adult females from the Ker-
guelen Islands foraging mainly in oceanic waters of
the Antarctic and Polar Frontal Zones (Bailleul et al.
2010). While at sea, SES dive repeatedly to meso-
pelagic depths (300−500 m, up to 2000 m) and tend to
follow the nycthemeral vertical migration of their
mesopelagic prey, diving generally deeper during
the day (Hindell et al. 1991, McIntyre et al. 2010). In
a recent study, Jaud et al. (2012) found that light level
at depth explained 70% of the variation in diving
depth of the SES during daylight hours while no sig-
nificant effect was detected at night. Furthermore,
light level at depth in oceanic waters was explained
to a large extent by phytoplankton concentration: the
higher the phytoplankton concentration, the less
light and the shallower the dives of SES (Jaud et al.
2012).
The objectives of this study were to investigate the
variation in diving behaviour and prey encounter
event rates of female SES to better characterise their
prey in terms of likely size and distribution according
to environmental conditions such as sea temperature
and light level along a north−south gradient ranging
from subtropical waters to Antarctica.
MATERIALS AND METHODS
Animal handling and instrumentation
During October/November each year from 2008 to
2012, post-breeding SES females were captured on
the Kerguelen Islands (49° 20’ S, 70° 20’ E). Individu-
als were anaesthetised using a 1:1 combination of
tiletamine and zolazepam (Zoletil 100), which was
injected intravenously (McMahon et al. 2000). In
general, post-breeding females forage at sea for
2
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durations varying from 65 to 80 d, departing late
October be fore returning to land throughout January
to moult. A total of 34 SES females were equipped
with a range of satellite tags and data loggers (see
Table 1).
Eighteen seals were equipped with GPS loggers in
combination with Argos satellite loggers and archival
data loggers (SPLASH10- Fast-Loc GPS, Wildlife
Computers). SPLASH10 devices transmitted Argos
location data and collected GPS location data. The
sampling interval of GPS locations was set to a
 minimum of 20 min, slightly shorter than the average
dive duration of post-breeding females (Hindell et al.
1991, McIntyre et al. 2011a), to maximise the chance
of obtaining a GPS location every time individuals
surfaced between dives. An additional logger, a
time−depth recorder (TDR) included in the
SPLASH10 devices, collected and archived pressure,
light and temperature levels at 1 or 2 s intervals.
Sixteen seals were equipped with conductivity−
temperature−depth satellite-relay data loggers
(CTD- SRDLs, Sea Mammal Research Unit, Univer-
sity of St Andrews) combined with either TDR log-
gers (MK9, Wildlife Computers), set to sample and
archive pressure, light and temperature levels every
1 or 2 s, or TDR−accelerometer data loggers (MK10-
X, Wildlife computers), sampling acceleration as well
as pressure. The acceleration was measured on 3
axes: longitudinal (surge), vertical (heave) and lat-
eral (roll) axes were used to separate dynamic accel-
erations from gravitational acceleration. Acceleration
was sampled at 16 Hz and pressure every second.
The SPLASH 10, MK10-X and MK9 TDR loggers
were set to sample depth (0−1500 m, ±1 m), water
temperature (−40 to +60°C, ±0.1°C) and light (5 ×
10−2 to 5 × 10−12 W cm−2 in blue wavelength) every 1
or 2 s. Light values are converted on-board via a log
transformation to compress the light measurements
to a 3 digit value.
Data loggers were glued on the head of the seals,
using quick-setting epoxy (Araldite AW 2101, Ciba),
after cleaning the fur with acetone. Upon returning
from their foraging trip, females were located via
Argos data, recaptured and weighed, and loggers
were retrieved.
Data processing and analysis
Female SES from the Kerguelen Island population
forage mainly in pelagic waters but also to a lesser
extent on the Kerguelen and Antarctic continental
shelves (i.e. the main foraging habitat of Kerguelen
Island sub-adult and adult males; Bailleul et al. 2010,
Dragon et al. 2010, Authier et al. 2012). As part of this
work we focused on the pelagic portion of the tracks
by excluding data from areas where water depths
were <1000 m (Fig. 1), based on National Geo -
physical Data Centre ETOPO2 Global 2  Elevations
(NGDC 2001), to exclude all locations on the Kergue-
len and Crozet plateaus where SES are known to
conduct benthic dives (Bailleul et al. 2010).
Pressure sensor data were analysed
from MK9 and SPLASH10 TDRs to
obtain dive depth profiles. For the
purpose of this study, and based on
the sensor’s absolute accuracy, only
excursions below a depth of 15 m
were analysed. Bottom depth, light
and the temperature profiles associ-
ated with each dive were extracted
(see Dragon et al. 2012 for details).
Each dive was divided into a descent,
ascent and bottom phase. The bottom
phase corresponds to the period be -
tween the end of the descent and the
beginning of the ascent. The different
dive phases were defined ac cording
to Dragon et al. (2012) using a cus-
tom-written MATLAB code (version
7.0.1; available on request). In the
present study, the diving depth is
defined as the mean depth during the
bottom phase of the dive.
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Fig. 1. Tracks of the 29 post-breeding southern elephant seal females for
which high-resolution data were recovered. The blue section of track corre-
sponds to the period when accelerometry data were collected. The main
frontal structures are reported from south to north: Antarctic divergence
(red), Southern Antarctic Circumpolar Current Front (black), Polar Front
(blue), Subantarctic Front (orange) and the Subtropical Front (green). Shelf 
area from the coast to the −1000 m isobaths is indicated in grey
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Data from the accelerometer were processed
according to Viviant et al. (2010) and Gallon et al.
(2012) using custom-written MATLAB code (avail-
able on request). Identifying individual feeding
events from the accelerometry data was performed
according to the following procedures. Firstly, the 3
accelerometer time series were filtered with a high-
pass filter of 0.33 critical frequency for data sampled
at 16 Hz to remove the remaining noise correspon-
ding to swimming movement, highlighting the peaks
in acceleration that represent head movements.
Rapid head movements were used to identify possi-
ble PEEs. The 0.33 filter was defined visually on
power spectral density of acceleration on the 3 axes.
Secondly, the standard deviation along a fixed 1 s
window over each time series axis was calculated to
sum accelerations at a 1 s scale. The standard devia-
tion along a 5 s moving window, over each standard
deviation time series, was then calculated for each
axis to highlight extreme standard deviation and
consequently significant accelerations. The threshold
distinguishing those extreme events was defined
using the kmeans function (MATLAB, tool box statis-
tics) and was calculated for each seal and for each
axis independently. Only head movement events that
could be detected simultaneously on the 3 axes were
considered as a true PEE; others were considered to
be related to dives where animals did not alter their
swimming behaviour whilst travelling underwater.
Continuous values at 1 Hz above the threshold were
considered as unique PEEs. Events separated by
periods longer than 1 s below the threshold value for
any given axes were considered as a different PEE.
The number, timing and depth location of PEEs were
determined for each dive. In the present study, a PEE
does not mean that the seal was feeding with cer-
tainty, but should be considered as a relative index of
a prey encounter during the dive.
From these data we then calculated PEE per unit
time (PEE rate) at 2 scales: (1) the complete dive and
(2) the bottom phase of the dive. The latter removes
the effect of the vertical accessibility of the prey,
since a seal has to undertake a longer vertical transit
when it dives deeper and consequently has less time
to spend at the bottom of the dive (i.e. where most
PEEs are expected to occur).
For each animal, the temperature profile associ-
ated with each dive was extracted from MK9,
TDR10-X and SPLASH 10 TDR data. At any given
latitude, but different longitudes, water masses with
very different temperature profiles can be observed
depending on the location of the main frontal struc-
tures (see Fig. 1). Dives were therefore ranked re -
gardless of their latitude, in a decreasing order, ac -
cording to their water temperature at 200 m (T200), to
reflect a general north−south gradient. Profiles were
then regrouped into 1°C T200 classes. Each 1°C class
was defined according to its lower boundary (i.e.
−1°C defining the [−1°C; 0°C] temperature class).
Then, for all the dives belonging to a given T200 class,
the mean temperature for 5-m depth bins was calcu-
lated over the whole depth range. This provides a
mean temperature profile for a given temperature
scenario at 200 m. These mean temperature profiles
were used for figure representation and statistical
comparisons between the different 1°C T200 classes:
day−night difference in the mean diving depth and
comparison of PEEs per minute spent diving or spent
at the bottom of the dive. Dives shallower than 200 m
were allocated to a T200 category according to the
T200 encountered during previous and/or following
dives with a diving depth exceeding 200 m.
The SO fronts are narrow regions of sharp horizontal
gradients of water properties that mark the boundaries
of different water masses (Fig. 1). These structures are
defined by representative values of temperature and
salinity at approximately 200 m depth, where each
front is generally best marked. The water mass the
seal was diving in was identified using the T200, as in-
dicated by Park et al. (1991, 1998) and Orsi et al.
(1995). Going north from the Antarctic continent, the
Antarctic Divergence (AD) has been identified with
the most shoreward penetration of the 0.8°C isotherm
at depths below the Winter Water. The Southern
Antarctic Circumpolar Current Front (SACCF) is de-
fined by a temperature of 1.6°C and a salinity of
34.6 PSU at 200 m depth (Park et al. 1998). The Polar
Front (PF) is approximated by the northern limit of the
subsurface temperature minimum of 2.8°C at the
100−300 m depth layer (Park et al. 1993, Belkin & Gor-
don 1996). Although the Subantarctic Front (SAF) is
less well defined, values of 6.8°C are considered as
subsurface expressions of this front in the Indian
sector (Park et al. 1993) and, therefore, we used 7°C at
200 m as the SAF limit. Values of 10.8°C at 200 m
depth are adopted to define the Subtropical Front
(STF) (Park et al. 1993); therefore, we used 11°C at
200 m as the STF limit in this study. We defined the
Polar Frontal Zone as the area located between the
STF (northern limit) and the PF (southern limit), and
the Antarctic Circumpolar Current (ACC) zone is de-
fined as the area between the SAF and the SACCF.
Light levels within the water column vary greatly
according to a number of factors, such as sun angle,
cloud cover and phytoplankton concentration within
oceanic waters. This latter factor explains approxi-
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mately 50% of the variation of light attenuation
within the water column (Jaud et al. 2012). For each
dive record from the MK9, MK10 X and SPLASH10
TDR data, we calculated the level of light available at
each depth measurement along the entire dive. Sur-
face light level (L0) was calculated as the mean light
reading during the surface interval after the dive.
The percentage of surface light reaching 150 m
(L150/L0), corresponding in general to the euphotic
depth in the SO (Knox 2007), was calculated during
the ascent phase of the dive prior to surfacing. To
assess the effect of phytoplankton and particle con-
centration on light level available at depth, light at
depth was expressed as a percentage of L0.
Each dive was attributed to one of 3 periods: day,
night or twilight. This was defined according to the
solar angle, taking into account the geographical lo-
cation of the seal provided by the Argos/GPS data and
the time at the beginning of the dive. Day was defined
when the sun was above the horizon (0°); twilight,
when the sun was between 0° and 6° below the hori-
zon; and night, when the sun was more than 6° below
the horizon. The twilight period used in our study cor-
responds to civil dawn and dusk, i.e. the time at which
there is enough light for objects to be distinguishable
in the air and the light is therefore likely to influence
the vertical distribution of biological organisms within
the water column. The sun angle according to the ge-
ographical location and time was calculated using the
suncycle function in MATLAB.
Statistical analyses
The relationships between (1) bottom duration ac -
cording to dive duration and diving depth, (2) dive
duration according to T200, diving depth, the number
of days elapsed since departure from the colony, L0,
L150/L0 for day, night and twilight periods and (3) the
mean depth at the bottom of the dive and PEE depth
according to T200, L0 and L150/L0 for day and night
(the same analysis was performed north and south of
the SAF, i.e. for T200 higher and lower than 7°C) were
analysed using a linear mixed model (package nlme
in R; R Development Core Team 2009). Light level
analyses were performed only during day and night.
Indeed during twilight, light level varies to a great
extent and is known to induce very large variation in
elephant seal diving behaviour. Instead, this study
aimed to assess whether female SES diving behaviour
responds to small changes in L0 and L150/L0 during ei-
ther the day or the night. The variation in PEE accord-
ing to diving depth, with dive duration or bottom time
accounted for in the model, was analysed using a
generalised linear mixed model with multivariate
normal random effects, using penalized quasi-
likelihood (package GlmmPQL in R; R Development
Core Team 2009) on night, day and twilight sepa-
rately. Individual seal was included as a random
factor to take into account inter-individual variability.
An autoregressive variance−covariance matrix (cor
AR1 in R; R Development Core Team 2009) repre-
senting an order1 autocorrelation structure was used
to model the serial correlation among observations
for each individual (Zuur et al. 2009). All variables
were standardised (centred and scaled) to facilitate
model convergence and to be able to compare the re-
spective contribution of the predictors (Zuur et al.
2009). Using GLmmPQL, model selection can only be
performed according to p-values. We implemented a
stepwise procedure, with the threshold set at p = 0.05.
Data are presented as means ± SD. The variation in
PEE rate during the dive and at the bottom of the dive
and according to T200 classes was compared between
day, night and twilight using a Wilcoxon test.
RESULTS
The mean mass and length of the 34 post-breeding
females prior to their departure were 296 ± 54 kg and
242 ± 15 cm, respectively. Among these 34 equipped
seals, all but 3 were recaptured and high-resolution
diving data were successfully recovered for 29 of 31
remaining females. The mean foraging trip duration
was 82 ± 9 d (n = 31; Table 1), the mean recovery mass
was 363 ± 55 kg (n = 25); therefore, the mean overall
mass gain was 75 ± 36 kg while the daily mass gain
was 0.9 ± 0.4 kg per day spent at sea (n = 25; Table 1).
The tracks of the 29 SES females for which we had
high-frequency measurements of pressure, tempera-
ture and light are shown in Fig. 1. These tracks ex -
tended from the subtropical zone to the Antarctic
shelf. On average, SES performed 66 ± 9 dives daily.
Among those, PEE data were obtained for 12 SES
along their track (see Fig. 1, Table 1). An example of
data obtained for one complete foraging trip is pre-
sented in Fig. 2.
Dive, light and temperature  distribution
Seals ranged from the AD to the STF front (Figs. 1,
3). Among the 106 313 dives performed by the 29
post breeding SES females, 62.2, 29.9 and 7.9% dives
were performed during day, night and twilight,
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respectively. The mean dive duration and mean div-
ing depth were 21.4 ± 4.8 min and 519.2 ± 208.3 m for
day; 16.7 ± 4.2 min and 384.4 ± 199.2 m for night; and
18.6 ± 3.8 min and 391.5 ± 196.3 m for twilight,
respectively. The bottom duration of a dive was
found to increase with dive duration but to decrease
with increasing diving depth (Table 2). Dive duration
increased with the number of days elapsed since
departure from land. T200 exercised a different effect
between day and night. During the day, for a given
diving depth, seals increased their dive duration with
increasing T200 while a negative effect was found at
night and no relationship for twilight (Table 3).
The vast majority of dives (88.8%) were concen-
trated in water masses having a T200 encompassed
between the AD and the SAF (Fig. 3). However, it
is worth noting that 49.0% of the dives were dis-
tributed within water masses with a T200 ranging
between 1 and 3°C, revealing that while foraging
within the ACC zone, post-breeding female SES
favoured water masses located primarily south of
the PF. Approximately one-third (35.5%) of the
dives were located in water masses encompassed
between the PF and SAF. Only 6.0% of the dives
were between the SAF and STF, with just 3.5%
just north of the STF and 1.8% south of the AD
(Fig. 3).
Diving depth increased with increasing L0, L150/L0,
as well as T200 both during day and night. Daytime
PEE depth increased with increasing L0, L150/L0 and
6
Seal ID Deployment Recovery ??? Departure Return Mass Daily Length T200 Argos- Splash- TDR- TDR-
mass mass gain mass gain (cm) (°C) CTD 10-F MK9 MK
(kg) (kg) (kg) (kg) 10-X
2008-8 13.10.2008 05.01.2009 84 231.6 225.0 3.0 X
2009-1 15.10.2009 12.01.2010 89 273.5 294.0 20.5 0.2 225.0 3.5 X X
2009-10 25.10.2009 20.01.2010 87 321.5 370.0 48.5 0.6 249.0 2.8 X
2009-11 25.10.2009 12.01.2010 79 300.0 375.0 75.0 0.9 219.0 2.8 X
2009-2 15.10.2009 30.12.2009 76 267.5 310.0 42.5 0.6 235.0 5.9 X X
2009-3 16.10.2009 11.01.2010 87 268.0 300.0 32.0 0.4 228.0 3.0 X X
2009-4 16.10.2009 06.01.2010 82 269.5 370.0 100.5 1.2 230.0 3.1 X X
2009-5 17.10.2009 12.01.2010 87 397.5 276.0 0.4 X
2009-6 19.10.2009 05.01.2010 78 319.5 440.0 120.5 1.5 258.0 5.6 X
2009-8 20.10.2009 20.01.2010 92 314.5 395.0 80.5 0.9 250.0 1.3 X X
2009-9 24.10.2009 10.01.2010 78 272.5 332.5 60.0 0.8 237.0 2.8 X
2010-10 16.10.2010 15.01.2011 91 214.0 321.5 107.5 1.2 231.0 X X
2010-11 18.10.2010 03.01.2011 77 314.5 392.0 77.5 1.0 260.0 3.3 X X
2010-12 16.10.2010 427.0 280.0 X X
2010-13 15.10.2010 23.01.2011 100 384.8 448.0 63.2 0.6 261.0 1.6 X X
2010-14 18.10.2010 15.01.2011 89 283.5 NA 236.0 X X
2010-15 24.10.2010 02.01.2011 70 330.5 270.0 1.2 X X X X
2010-18 26.10.2010 03.01.2011 69 331.0 352.5 21.5 0.3 246.0 7.5 X X
2010-19 31.10.2010 20.01.2011 81 395.0 266.0 1.2 X X
2010-20 01.11.2010 15.01.2011 75 342.8 481.0 138.2 1.8 255.0 5.3 X X
2010-21 18.11.2010 02.01.2011 45 376.5 425.0 48.5 1.1 218.0 1.0 X X
2010-8 15.10.2010 29.01.2011 106 237.5 295.0 57.5 0.5 238.0 1.1 X X
2010-9 26.10.2010 11.01.2011 77 379.5 430.0 50.5 0.7 255.0 3.4 X X
2011-14 25.10.2011 26.01.2012 93 252.0 305.0 53.0 0.6 240.0 3.2 X X
2011-16 26.10.2011 20.01.2012 86 255.0 425.0 170.0 2.0 254.0 3.0 X X
2011-17 26.10.2011 19.01.2012 85 225.0 329.0 104.0 1.2 225.0 1.8 X X
2011-18 26.10.2011 17.01.2012 83 245.0 327.0 82.0 1.0 238.0 2.8 X X
2011-21 28.10.2011 31.01.2012 95 245.0 225.0 4.5 X X
2011-22 28.10.2011 20.01.2012 84 296.0 367.0 71.0 0.8 256.0 2.0 X X
2011-26 30.10.2011 26.01.2012 88 255.0 232.0 2.8 X X
2011-27 30.10.2011 16.01.2012 78 236.0 307.0 71.0 0.9 235.0 8.1 X X
2011-28 30.10.2011 14.01.2012 76 249.0 328.0 79.0 1.0 240.0 3.6 X X
2011-29 11.03.2011 262.0 230.0 X X
2011-30 27.10.2011 300.0 240.0 X X
Mean 83 296.2 366.4 75.4 0.9 243.0 3.2
SD 11 56.5 56.3 35.9 0.4 16.4 1.9
Table 1. Female southern elephant seal identity, deployment and recovery dates, foraging trip duration, mass, standard body length, mean 
200 m temperature (T200) and equipment type deployed
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T200, while no effect of T200 was de -
tected at night (Table 4).
The difference in mean diving
depth between day and night varied
more to the south than to the north of
the SAF (Fig. 4). Consequently, there
was less difference between the
depths of day and night dives as the
individuals headed towards the STF
(Fig. 4). This was particularly notice-
able for T200 exceeding 7°C (i.e. north
of the SAF), for which PEE depth
tended to increase rapidly with in -
creasing T200, during both the day
and the night (Fig. 4). Indeed, mean
diving depth increased significantly
with increasing T200 during the day
but not at night south of the SAF (T200
< 7°C). The same significant effect of
T200 on diving depth was found north
of the SAF (T200 > 7°C; Table 5), but
during both day and night. Further-
more, diving depth was positively
related to increasing L0 north and
south of the SAF during both day and
night. In addition, diving depth was
also related to L150/L0  during day and
night south of the SAF and only at
night north of the SAF (Table 5).
Variation in foraging success
For the 12 SES equipped with head-
mounted accelerometers, the PEE
events were extracted along the track
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Fig. 3. A temperature transect recon-
structed according to the temperature pro-
files ranked according to temperature at
200 m (T200). (a) The percentage of dives
for the 29 southern elephant seals taking
place for each 1°C temperature class. (b)
The main frontal structures are located
along this transect according to their T200
signature (see text and Fig. 1 for details).
Mean (±SD?) prey encounter event (PEE)
depth during day (red) and night (black)
obtained from the 12 seals equipped with
head-mounted accelerometers for each
1°C temperature class overlaid on the tem-
perature transect constructed from the
data collected by the 29 seals. SACCF:
Southern Antarctic Circumpolar Current 
Front.
Fig. 2. An example of one fe male southern elephant seal equipped with a
SPLASH 10 tag combined with a head-mounted acce lerometer (a) enabling
the reconstruction of the seal track (b) as well as the distribution of prey
 encounter events (PEEs; black circles) according to depth and temperature 
monitored along the track of the ani-mal (c)
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(time) and related to the corresponding pressure and
T200 measurements (see Fig. 3). A total of 204 045
PEEs were detected, with 63.3, 26.1 and 10.6%
occurring during day, night and twilight, respec-
tively. A total of 73, 14 and 13% of the PEE took place
at the bottom, during the descent and during the
ascent of the dive, respectively. When considering
the PEE per unit of time spent diving
or spent at the bottom of the dive,
seals were found to be significantly
more efficient during twilight
compa red with at night (dive: W =
7 075 193, p < 0.001; bottom: W =
7 680 996, p < 0.001) or during the
day (dive: W = 44 313 536, p < 0.001;
bottom: W = 49 752 533, p < 0.001),
and they were also more efficient
during the night compared with dur-
ing the day (dive: W = 19 339 935, p
< 0.001; bottom: W = 19 852 229, p <
0.001; see Fig. 5).
Drift dives, which are considered essentially as
non- foraging dives and function as periods of
recovery (Crocker et al. 1997), had very few prey
captures (0.39 ± 1.93 PEEs per drift dive, n = 501).
Excluding these dives, an average of 8.2 ± 6.6
PEEs were recorded per dive (n = 25 761). The
mean PEE depth was 467 ± 211, 304 ±138 and
308 ± 151 m for day, night and twilight, respec-
tively.
A visual examination of PEE depth distribution
reveals that it varied between day and night and
according to T200 (Fig. 6). For T200 ranging
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Model                       Parameter        Estimate           t
Bottom duration    Dive duration       307.65       858.06***
                               Diving depth      −271.94     −800.29***
Table 2. Bottom duration according to dive duration and 
diving depth. ***p < 0.001
Model Para- –—— Day ——— —– Night ——– —— Twilight ——
meter Estimate t Estimate t Estimate t
Dive T200 18.73 7.31** −31.42 –7.30** − ns
duration Diving 35.01 32.27*** 40.71 26.53*** 45.13 15.67***
depth
Days since 67.49 31.62*** 61.89 24.75*** 63.84 14.50***
departure
Table 3. Dive duration of female southern elephant seals according to 200 m
temperature (T200), diving depth and number of days elapsed since departure 
for day, night and twilight. **p < 0.01; ***p < 0.001
Model              Para-       ——— Day ———   ——– Night ——–
                        meter      Estimate        t          Estimate        t
Diving depth  L0               36.81     25.66***      25.57    10.54***
                        L150/L0       30.80     19.64***      32.25    15.97***
                        T200            32.83     16.81***      29.98    11.68***
PEE depth       L0               36.76     28.32***          –           ns
                        L150/L0       38.94     26.55***      16.16      9.87***
                        T200            37.49     18.90***      31.43    14.85***
Table 4. Variation in diving depth and prey encounter event
(PEE) depth of female southern elephant seals according to
 surface light (L0), the percentage of surface light reaching 150 m
(L150/L0) and 200 m temperature (T200), for day and night. ***p 
< 0.001
Fig. 4. Box plot of the mean
depth differences between day
and night dive according to
each 1°C temperature at 200 m
(T200) class. Horizontal lines
represent the median, the box
represents the 0.75 to 0.25 quar-
tiles, and whiskers represent 1.5
times the interquartile range
(IQR). Small circles represent
outliers (i.e. values exceeding
1.5 times IQR). SACCF: South-
ern Antarctic Circumpolar Cur-
rent Front.
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between 0 and 7°C, the PEE tended to exhibit a
bimodal distribution both during day and night.
However, both modes are shallower at night com-
pared with the daylight hours. In contrast, for T200
higher than 7°C, individuals were capturing prey
much deeper both at night and during the day. Fur-
thermore, PEE depth distribution was unimodal and
very deep (500− 800 m), which tended to be slightly
shallower at night compared with during daylight
hours.
The number of PEEs at the dive scale was nega-
tively related to both dive duration and diving depth
regardless of the time period (day, night or twilight).
The number of PEEs at the bottom of the dive was
negatively related to diving depth during both day
and night, but was positively related to the duration
of the bottom phase of the dive during day and twi-
light periods (no effect was detected at night). Fur-
thermore, PEE at the dive scale and at the bottom of
the dive were negatively related to the L150/L0, with
no effect of L0, during the day but positively related
to both L0 and L150/L0 during night and twilight
(Table 6).
PEEs per unit of time spent diving or at the bottom
of the dive were also found to vary significantly
according to the water masses visited by the SES.
Individuals were performing more PEEs per unit of
time in water with a T200 ranging between −1 and 0°C
and 2 to 7°C than expected from an even distribution
of PEE rate according to the T200 (Fig. 7). However, no
relationship was found between either the absolute
or the daily mass gain and the mean T200 of the water
masses visited by the seal (r2 < 0.01, p > 0.9 in both
cases).
DISCUSSION
The results of the present study clearly demon-
strate that during late spring and early summer the
diving behaviour and foraging success of SES
females were profoundly affected by the physical
properties of the water masses visited. Indeed, these
results show that at depth, water temperature, sur-
face light level and the percentage of surface light
reaching 150 m (used as an indicator of phytoplank-
ton concentration) influence the SES foraging during
day, night and twilight periods. Correspondingly,
these data reveal the vertical distribution of the SES
prey guild in relation to environmental variables.
Firstly, SES females dive deeper as T200 increases,
indicating that the vertical accessibility of the prey
decreases from the AD to subtropical waters. This
finding is consistent with previous studies indicating
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Model               Parameter       ———————– T200 < 7°C –———————         ———————–T200 > 7°C –———————
                                                  ——— Day –———       ——— Night ———          ———– Day ———       ——— Night ———
                                                  Estimate           t             Estimate           t                Estimate           t             Estimate           t
Diving depth    L0                       38.69       25.51***          24.97         8.67**              24.41         6.09**           23.07         8.27**
                          L150/L0               33.58       20.73***          29.05       14.65***                −                ns               29.45         7.33**
                          T200                    18.64       10.46***             −                ns                 233.5          3.59*            21.02         4.54**
Table 5. Variation in diving depth of female southern elephant seals according to surface light (L0), the percentage of surface
light reaching 150 m (L150/L0) and 200 m temperature (T200) south and north of the Subantarctic Front for day and night. *p < 
0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001; ns: not significant
Fig. 5. (a) Box plot of prey encounter events (PEE) per
minute spent diving for day, night and twilight periods. (b)
Box plot of PEE per minute spent at the bottom of the dive
for day, night and twilight periods (see text for details). See 
Fig. 4 for further details
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that SES are diving deeper in warmer waters (Biuw
et al. 2007, McIntyre et al. 2011b). Interestingly,
when controlling for T200, the deeper the SES dive,
the fewer prey they capture for a given bottom dura-
tion, suggesting a general decrease in prey density
with increasing depth (Table 6). For waters with a
T200 warmer than 7°C, a significant decrease in PEEs
per unit of time spent diving or at the bottom of the
dive was found, suggesting that lower prey densities
and at greater depth were found north of the SAF.
Furthermore, as SES dive deeper, swimming costs
associated with the bottom-surface transit increase
and, as a consequence, the amount of time the seal is
able to allocate to foraging at the bottom of the dive
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Fig. 6. Depth distribution of prey encounter events (PEEs) according to 50 m depth class during day (red) and night (black) ac-
cording to each 1°C temperature at 200 m (T200) class. The number of PEEs during day and night for each T200 class is indicated
Model Parameter ———— Day ———— ———— Night –——— ———– Twilight ––——
Estimate t Estimate t Estimate t
PEE dive T200 − ns − ns − ns
L0 − ns 0.220 11.75*** 0.090 6.05**
L150/L0 −0.110 −10.96*** 0.210 10.42*** 0.052 2.65*
Dive duration −0.070 −7.79** −0.171 −12.21*** −0.600 −3.31**
Diving depth −0.150 −20.33*** −0.029 −2.67* −0.210 −11.55***
PEE bottom T200 − ns − ns − Ns
L0 − ns 0.289 13.69*** 0.114 6.82**
L150/L0 −0.080 −6.56** 0.280 12.87*** 0.115 5.47**
Bottom duration 0.079 8.06** − ns 0.060 2.66*
Diving depth −0.38 −38.60*** −0.360 −25.97*** −0.51 −19.61***
Table 6. Variation of the number of prey encounter events (PEE) by female southern elephant seals during the dive and at the
bottom of the dive scale according to dive metrics and environmental conditions (surface light [L0], the percentage of surface 
light reaching 150 m [L150/L0] and 200 m temperature [T200]). *p < 0.05; **p < 0.01; ***p < 0.001; ns: not significant
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(i.e. the efficient foraging part of the dive) decreases
with increasing diving depth. Furthermore, at the
dive scale, and contrary to our expectation, the num-
ber of PEEs decreases with increasing dive duration,
suggesting that successful foraging dives were either
energetically more costly (i.e. higher swimming
effort) than unsuccessful ones, forcing the seals to
come back earlier to the surface. An alternative and
non-exclusive hypothesis is that elephant seals modi -
fy their dive duration by changing the ascent or
descent behaviour (i.e. by descending and ascending
more rapidly to the surface) when they encounter
high-quality prey patches, as reported in king pen-
guins (Hanuise et al. 2013). Furthermore, when con-
trolling for diving depth, the number of PEEs at the
bottom of the dive increases with bottom duration
during the day and twilight periods, but not at night,
indicating that seals adjust the amount of time allo-
cated to the efficient phase of their dive (bottom) in
relation to prey density when generally diving
deeper during the day and twilight compared with
shallower night dives. Future studies should investi-
gate how these observed variations match with the
predictions of the optimal diving theory
(Carbone & Houston 1994).
PEEs both during the dive and at the
bottom of the dive were not related to
T200, suggesting that T200 has a general
effect on prey vertical accessibility but
not on foraging success when control-
ling for dive duration and diving depth.
Correspondingly, in the present study,
very few seals foraged in water with
T200 exceeding 7°C. Such a behavioural
change associated with the SAF is con-
sistent with previous studies indicating
that the SAF represents an important
biogeographic boundary regarding the
latitudinal distribution of warm-water
zooplankton (Ansorge et al. 1999) and
myctophid species (Koubbi 1993,
Koubbi et al. 2011), as well as top mar-
ine predators such as seabirds (Bost et
al. 2011).
Individuals were found to exhibit
lower PEE rates in water masses with
T200 ranging between 1 and 2°C, corre-
sponding to the zone encompassed be -
tween the PF and the SACCF. This is
consistent with the finding of Biuw et al.
(2007) that SES exhibited negative
changes in body condition while mig -
rating between the PF and the SACCF.
In the Indian Ocean sector, this zone broadens latitu-
dinally in the Kerguelen region (Orsi et al. 1995) and
this sector seems to represent a large region of un -
favourable foraging conditions for SES. Despite our
results supporting previous findings that dive capac-
ity increases throughout the duration of the foraging
trips (Bennett et al. 2001, Hassrick et al. 2010, Mc -
Intyre et al. 2011b), both T200 and diving depth were
also found to influence dive duration in the present
study.
For T200 lower than 7°C, T200, L0 and L150/L0 had a
positive effect on the diving depth of SES during the
day. No effect of T200 was found at night (Table 5). As
L0 is mostly related to both cloud cover and sun angle
during the day and cloud cover and moon light at
night, the present study emphasises the critical effect
of light, mediated through its effect on the distribu-
tion of SES prey, on the diving behaviour of SES both
during the day, as previously found by Jaud et al.
(2012), and at night.
Light level at depth depends on the amount of light
reaching the surface of the ocean and the intensity of
light attenuation within the water column. In oceanic
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Fig. 7. (A) Box plot of prey encounter events (PEEs) per minute spent diving
according to each 1°C temperature at 200 m (T200) class. (B) Box plot of
PEEs per minute spent at the bottom of the dive diving according to each 
1°C T200 class. See Fig. 4 for further details
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waters, phytoplankton concentration is a critical fac-
tor controlling most of the surface light attenuation
within the water column and, therefore, light levels
below the euphotic layer (Morel 1988). Light level at
150 m, combining the effect of surface light and light
attenuation within the first 150 m of the water col-
umn, has been found to explain nearly 70% of the
variation in the daylight diving depth of seals for -
aging between the PF and the SAF (Jaud et al. 2012).
In the present study, with a larger data set we were
able to show that SES also modified their diving
behaviour at night according to both L0 and L150/L0,
diving deeper when more light was available at the
surface and when that light was less attenuated
within the water column, suggesting that in clearer
waters with lower phytoplankton concentrations
seals had to dive deeper to reach their prey. This
finding was consistent with the results obtained by
Dragon et al. (2010) showing that the diving depth of
SES was negatively related to remotely sensed sur-
face chlorophyll a concentration.
The fact that light levels at the surface had an
effect on the diving depth of SES at night suggests
that variation of moonlight intensity in relation to
moon cycle controls the vertical extent of the nycthe-
meral migration of SES prey and, therefore, their ver-
tical accessibility, with prey items migrating closer to
the ocean surface during the darkest nights. A simi-
lar effect of moonlight on diving behaviour has previ-
ously been observed in Galapagos fur seals Arcto-
cephalus galapagoensis (Horning & Trillmich 1999)
and northern fur seals Callorhinus ursinus (Lea et al.
2010). Several studies have shown that the extent of
the vertical, nocturnal migration of zooplankton is
related to changes in L0 and water transparency, and
that L0 is dependent on the moon phase and/or cloud
cover (Rudstam et al. 1989, Dodson 1990). Indeed,
light is an essential factor for the vertical distribution
of a broad range of mesopelagic marine animals,
ranging from zooplankton (Liu et al. 2003) to fish
(Batty et al. 1990), which distribute themselves ac -
cording to precise light isolines, with threshold light
intensity (‘barrier isolume’) found to initiate an avoid-
ance reaction by these organisms (Boden & Kampa
1967, Kampa 1976, Gal et al. 1999, Cotté & Simard
2005).
The strong influence of light on the diving behav-
iour of SES leads us to hypothesise that the large
variability in diving depth observed in water for a
given T200 south of the SAF is likely to be explained
by high variability in the amount of light available at
depth in response to variations in cloud cover, phyto-
plankton concentration and sunlight or moonlight.
Therefore, while the change in phytoplankton con-
centration in summer is likely to have an effect on the
overall SO productivity and the amount of prey avail-
able to SES several months later, it also exerts sub-
stantial influence on the vertical accessibility of SES
prey. This has direct consequences on the foraging
efficiency of these predators, as the deeper they dive,
the less efficient (in terms of PEE events per unit of
time) they are.
Interestingly, the influence of light on PEEs dif-
fered temporally. Surface light (L0) had no effect on
PEEs during the day, but had a positive effect during
the night and twilight periods (see Table 6). Simi-
larly, L150/L0 had a negative effect on PEEs during
the day but a positive effect at night and twilight.
L150/L0 is related to the concentration of particles
(including phytoplankton) present in the water (Jaud
et al. 2012). Therefore, the negative relationship
found between L150/L0 and PEEs would suggest that
SES are more successful during the day in areas
where higher concentration of particles such as
phytoplankton but also possibly zooplankton are
encountered. In contrast, both L0 and L150/L0 were
found to have a positive effect on PEEs during twi-
light and at night. This suggests that light level
within the water column could indirectly impact the
foraging success of SES, potentially by influencing
the distribution, availability and/or detectability of
prey on clear nights and in clearer waters.
SES dive generally to shallower depths at night
than during daylight hours (Hindell et al. 1991, Biuw
et al. 2007); in some instances they have been ob -
served to dive to greater depths at night compared
with the day, suggesting that they might be foraging
on different prey resources on those occasions (Mc -
Intyre et al. 2011a). Consistent with Biuw et al.
(2007), the greatest differences between day and
night diving depths observed in the present study
were between the SAF and the SACCF (i.e. the ACC
zone). A noticeable exception was in both Antarctic
waters and waters north of the SAF, where the diur-
nal variation diminished. Reduced differences in div-
ing depth between day and night were observed for
high and low T200. However, the factors responsible
for these differences between Antarctic and sub -
tropical waters are likely to be different. For the sub-
antarctic−subtropical zone, the contribution of L0 and
L150/L0 to the variation in diving depth was found to
be lower to the north than to the south of the SAF. We
interpret this result as the consequence of the deep-
ening of SES females dives in search of prey found in
deeper, colder waters. The 8°C isotherm appears to
represent the upper limit of the vertical distribution
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of most of the SES’s prey (see Figs. 2, 3) and the div-
ing depth of SES deepens with this isotherm from the
SAF to the STF (Fig. 3). Indeed, as light levels de -
crease exponentially with depth, the influence of
light levels should decrease north of the SAF at all
times due to the increased diving depth required to
reach the SES’s prey; as a consequence, the diurnal
differences in dive depth should decrease, as ob -
served. A reduced diurnal difference in the diving
depths of SES was also observed in Antarctic waters.
This is consistent with a previous report (Biuw et al.
2007) that interpreted this as indicating animals for-
aging benthically on the Antarctic Shelf. However,
all SES females in our study foraged in oceanic
waters associated with the AD, well off the Antarctic
Shelf. Therefore, the reduced diurnal difference in
diving depth (Fig. 4) suggests that SES females were
feeding on prey remaining close to the surface dur-
ing daylight hours.
The SO is characterised by broad concentric bands
of water masses around the Antarctic continent, with
each zone maintaining its unique physical properties
(e.g. Orsi et al. 1995, Belkin & Gordon 1996). This has
2 implications. Firstly, the concentric nature of the
current and water masses of the SO ensures circum-
polar continuity of its ecosystems and zooplankton
and fish species (Baker 1954). Therefore, our findings
regarding the vertical distribution of SES prey could
be extrapolated to other parts of the SO. Secondly,
the T200 gradient used in our study largely reflects the
latitudinal structuring of the SO from subtropical to
Antarctic waters.
The first assumption of our study is that female
SES diet is dominated by myctophid fish. Recent
studies suggest that myctophids are likely to repre-
sent a major proportion of the SES female diet
(Cherel et al. 2008, Bailleul et al. 2010) and 3 of the
dominant mycto phid species in the SO (Electrona
antarctica, E. calsbergi and Gymnoscopelus nichol -
si) have previously been found in stomach contents
of SES (Slip 1995, Daneri & Carlini 2002). Further-
more, a recent study using a head-mounted camera
on northern elephant seals (Naito et al. 2013) identi-
fied 2 small mesopelagic fishes as prey items, a
myctophid and a bathypelagid, suggesting that ele-
phant seals, despite their large size, are feeding on
abundant but small prey items. Indeed, myctophid
fish are a high-calorific prey (9.3 kJ g−1 wet mass)
when compared with icefish (5.4 kJ g−1 wet mass)
and prey items such as squid (1.7−4.5 kJ g−1 wet
mass; Lea et al. 2002a, b). However, we acknow -
ledge that other prey items such as squids are also
likely consumed by SES.
The second assumption of our study is that a PEE
provides a robust proxy for actual prey encounters.
According to the calculated mean catch rate of 8.2
prey items per dive, we estimate that on average a
SES female performing approximately 66 dives per
day will catch approximately 540 prey items daily.
Assuming that Electrona calsbergi, E. antarctica,
Gymnoscopelus nicholsi and G. piabilis represent the
major prey items within the ACC zone and that their
mass generally ranges between 9 g (Electrona cals-
bergi, E. antarctica) and 30 g (G. nicholsi, G. piabilis;
C. A. Bost & Y. Cherel pers. comm.), we estimate that
a range of 4.8−16.1 kg of fish are ingested daily per
seal. These values are not inconsistent with the daily
mass gains (mean 0.9 ± 0.4 kg, range: 0.2−2 kg)
observed in the post-breeding females in our study
using a mean 10% energy transfer efficiency to body
mass growth (see Ashwell Erickson & Elsner 1981,
Rosen & Trites 1999, Jeanniard du Dot et al. 2008).
These estimates are consistent with those based on
calculations using at-sea field metabolic rates and
photographs obtained by head-mounted cameras
(Naito et al. 2013), revealing that northern elephant
seal females feed on small mesopelagic prey (10−
20 g), catching 430 to 860 prey items and an esti-
mated ingested mass ranging between 4.3 and
17.2 kg of prey daily.
The SO mesopelagic ichthyofauna is dominated by
myctophids (Kock 1992), with approximately 35 spe-
cies (Hulley 1990) and a crude estimated biomass
ranging between 70 and 340 million tonnes (Lubi-
mova et al. 1987, Sabourenkov 1991). Previous stud-
ies suggest that temperature, light and oxygen con-
tent of the water are key environmental factors
controlling their distribution (Hulley & Lutjeharms
1995).
Four species of myctophids contribute the bulk of
the SO fish biomass: Krefftichthys anderssoni, Elec-
trona antarctica, E. carlsbergi and Gymnoscopelus
nicholsi (Sabourenkov 1991). Despite their ecological
significance and considerable biomass, remarkably
little is known about the basic biology of myctophids
(Collins et al. 2008). While they are known to perform
daily vertical migrations in the water column, re -
maining at deep depths during the day and feeding
in shallower depths at night (Gjosaeter & Kawaguchi
1980), there is a major lack of knowledge regarding
myctophid habitats and environmental factors con-
trolling their distribution (Gjosaeter & Kawaguchi
1980, Catul et al. 2011). Assuming that myctophids
represent the main component of SES female diet,
the fine-scale monitoring of SES foraging behaviour
according to environmental factors provides indirect
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information on the myctophid vertical distribution in
relation to temperature and light conditions along a
north−south latitudinal gradient.
Our results suggest that SES may target different
communities of myctophids at different depths north
of the SAF. Indeed, as part of the ICHTYOKER tran-
sect run between Kerguelen and St. Paul Island, data
from trawls at night to depths ranging between 0 and
330 m in waters with a temperature range of 11−17°C
revealed a myctophid community dominated by
Symbolophorus barnardi, Lampanyctus australis,
Electrona paucirastra and Lampichthys procerus (G.
Duhamel pers. comm., Duhamel et al. 2001). These
fish species were more abundant in the northern
vicinity of the STF. Therefore, the fact that SES dive
to deeper depths to reach water temperatures lower
than 8°C suggestz that they target a different assem-
blage of myctophids. This community is likely to be
dominated by Electrona calsbergi, E. subaspera,
Gymonoscopelus piabilis, G. fraseri and G. bolini,
which deepen with increasing temperature north of
the SAF (Hulley 1981).
As mentioned earlier, a reduced diurnal difference
in the diving depths of SES was also detected in
Antarctic waters. This behaviour was also detected
on very few occasions between the SACCF and the
PF. In Antarctic waters, Electrona carlsbergi, a
schooling species (Zasel’sliy et al. 1985), is commonly
encountered close to the surface during the day (Hul-
ley 1986, Fielding et al. 2012). Electrona antarctica, a
non-schooling species, which is slightly larger than
E. carlsbergi, is also found in SES stomach contents
and may also represent an important prey item,
along with E. carslbergi.
The difference in schooling behaviour of Electrona
species might influence the foraging strategy of SES.
Indeed, 3-dimensional reconstruction of dive tracks
reveals that the sinuosity of the path at the bottom of
the dive increases with the number of PEEs. Individ-
uals exhibit an area-restricted search behaviour at
the bottom of their dive and for several consecutive
dives when large numbers of PEEs occur (C.G. et al.
unpubl. data), suggesting that SES are targeting
schooling resources in these dives. However, on a
few dives, large numbers of PEEs were observed
despite the fact that the seals were travelling in a
nearly constant direction, suggesting a more dis-
persed prey resource, possibly E. antarctica. In Ant -
arctic waters, krill is also observed within the first
100 m of the water column, and could be targeted by
some seals feeding close to the surface during the
day, as krill is suspected to be preyed upon by some
seals (Y. Cherel pers. comm.).
The lack of relationship between the mean T200
encountered by the SES at the scale of their foraging
trip and either the absolute mass gain or the daily
mass gain is supportive of a change in prey quality
and/or size according to the water masses visited.
This suggests that the lower catch rate observed in
warmer waters, as well as the greater proportion of
the swimming effort allocated to a greater diving
depth to access those prey, might be compensated by
the consumption of larger and/or higher quality prey
in those water masses. For example, larger mycto -
phids such as Gymonoscopelus piabilis, G. nicholsi
and possibly G. bolini may represent a major compo-
nent of SES female diet in these warmer northern
waters. Indeed, in a recent study, Richard et al. (in
revision) found that the decrease in SES density (i.e.
increase of lipid content) was positively related to the
number of PEEs, negatively related to swimming
effort but also positively related to foraging habitat.
SES foraging north of the SAF improved their body
condition at a similar rate compared with those for -
aging further south, despite a lower PEE rate and a
greater swimming effort due to greater diving depth.
This result is supportive of the hypothesis that SES
females foraging north of the SAF were likely to feed
on larger prey items, such as Gymnoscopelus spp.,
compared with those foraging south of the SAF.
Another interesting finding of this study regarding
foraging success was that PEE rate both during the
dive and at the bottom of the dive varied according to
diurnal rhythm, with SES being more efficient during
twilight compared with at night and during the day.
Individuals were also found to have a significantly
higher PEE rate at night compared with during the
day. While we were expecting a lower foraging effi-
ciency during daytime dives at the dive scale due to
the greater diving depths recorded, we were not
expecting such differences when only taking into
account the PEE rate calculated at the bottom of the
dive. In fact, we were expecting the opposite rela-
tionship, with a greater success rate during the bot-
tom phases of daytime dives. Indeed, while some
myctophids species are known to be actively feeding
during both day and night, several studies have
shown that during the day myctophids tend to aggre-
gate in denser schools, behaving more lethargically,
possibly making them more vulnerable to predation
(Barham 1966, Kinzer et al. 1993, Kaartvedt et al.
2009). The present study suggests the opposite, indi-
cating that elephant seals might be more efficient
when their prey is supposedly actively foraging at
night closer to the surface or performing nycthemeral
migrations. Therefore, we hypothesise that actively,
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vertically migrating (at dusk and dawn) and/or for -
aging myctophids (at night) are easier to detect
and/or locate, either because they reach aggregation
levels allowing the maximization of encounter rates
by predators or because their active behaviour
makes them more vulnerable to predation. Actively
moving prey might be easier to locate by the foraging
seals. Indeed, as prey move they create hydro -
dynamic trails likely to be detected by SES through
their vibrissae (Dehnhardt et al. 2001).
Alternatively, a recent modelling study has shown
that predators reach their maximum PEE efficiency
at intermediate aggregation levels of prey, with
highly aggregated patches being too difficult to
locate, while dispersed prey are diluted in the envi-
ronment and do not allow the predator to be efficient
(Massardier 2013).
Prey may also produce sounds detected by ele-
phant seals, which are known to have excellent
underwater hearing ability (Kastak & Schusterman
1998). Indeed, over a 12-yr study, McCauley & Cato
(pers. comm.) found recently that fish choruses, most
likely to be myctophids, always occurred shortly after
dusk and pre-dawn, with most energy in the 1−3 kHz
range. Furthermore, while active, myctophids might
be more likely to signal their presence by producing
bioluminescence that seals could detect visually
(Vacquié et al. 2012). Such hypotheses should be fur-
ther investigated in future studies and should pro-
vide new and valuable insights into the ecology and
distribution of SES prey.
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Abstract 44 
45 
Understanding how variations in environment affect animal populations is 46 
essential for ecological studies. This can be done by investigating environmental 47 
conditions in conjunction with favourable foraging zones. In marine environment, 48 
track and dive parameters (obtained by ARGOS or GPS tags and TDR) are 49 
commonly used since several years to provide indexes of foraging success of 50 
predators, but their accuracy is not accessed. The use of accelerometers, in last 51 
years, has allowed detection of prey capture attempts (PCE) at sea, and thus 52 
accurate estimate of foraging success. Despite of the increase in deployment of 53 
these devices, their use is still marginal compared to other tools allowing the 54 
estimation of track and dive parameters. The objective of our study was to highlight 55 
the main foraging zones of a deep diving predator, the Southern Elephant seal 56 
(SES). SESs were studied in the Kerguelen archipelago since 2003; however the 57 
number of prey capture attempts could not be calculated only for 12 of around thirty 58 
of the individuals equipped since this date. Considering the prey capture attempts as 59 
the best indication of marine predators foraging success, we first identify, using these 60 
12 individuals, the diving and/or the track parameters that were the most accurately 61 
reflected the number of prey capture attempts of animals. We realized such 62 
predictive model at the dive-time and at the day-time scale. We found that the best 63 
predictors of the foraging success of SES were the dive parameters with the 64 
maximum depth, the ascent and the descent rates. We also found that model 65 
performances increased with the temporal scales, i.e. during the day, the model was 66 
able to accurately predict foraging performances of individuals while models at the 67 
dive scale were less convincing. Then, we used the best predictive models at each 68 
scale to predict the number of prey capture attempts on 20 individuals devoid on 69 
accelerometers. This helped us to considerably increase the amount of information 70 
available and helps us to properly identify foraging areas of this top predator.  71 
72 
73 
Keywords: Foraging, prey capture attempts, marine predator, dive parameters, track 74 
parameters, Southern elephant seals. 75 
76 
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77 
Introduction 78 
Wildlife biologists are often faced with the difficult task of properly determining 79 
the distribution of species and determining their foraging areas. However establishing 80 
where and when animals forage is essential to understand how variations in 81 
environment affect their populations and to set up correctly, if necessary, protected 82 
areas. In marine environment, despite the existence of tools allowing the study of the 83 
foraging behaviour of predators, the precise detection and delimitation of these areas 84 
remains yet difficult.  85 
86 
For many years, broad range of tools have allowed obtaining horizontal track 87 
parameters (i.e. computed from localization data by telemetric tools such as Argos, 88 
GPS or GLS) or vertical dive parameters (i.e. computed from depth data by recorder 89 
tools such as TDR (Wildlife Computers, Washington, USA)) of marine predators. 90 
These track and dive parameters were classically used to establish foraging 91 
behaviour proxies of these animals based on the analysis of the animal behavior. 92 
Based on the assumption that animals will increase the time spent searching for food 93 
in more profitable prey patches Cezilly & Benhamou in 1996 have predicted an 94 
increasing of the animal turning angle and a decreasing of the animal horizontal 95 
speed in favourable zones. These raw track parameters or processing of them were 96 
so used in a lot of studies to estimate foraging activity of animals (Suryan et al. 2006, 97 
Jonsen et al. 2007, Casper et al. 2010, Paiva et al. 2010, Peron et al. 2010). In the 98 
same way, processing of vertical dive parameters (i.e. bottom sinuosity, bottom dive 99 
duration, maximum depth or descent and ascent rates) were used to infer on the 100 
foraging behaviour of marine animals establishing proxies (Croxall et al. 1985, Boyd 101 
et al. 1995, Fedak et al. 2001). Always based on the assumption that, animal should 102 
increase the time spent in more profitable zones, animals are expected to decrease 103 
their transit time (increasing their ascent and descent rate), to increase their bottom 104 
time and to increase their bottom sinuosity (Thompson et al. 1993). All these proxies, 105 
either deriving from tracking or diving data have been validated as only informative 106 
foraging estimate but consistent with each others (Dragon et al. 2012). They were 107 
commonly used on a large number of individuals due to their ease of use, their 108 
inexpensive price and their ease of analyses. However these proxies provide only 109 

qualitative information on the foraging success of animal (i.e binary information: 110 
foraging vs non-foraging) and it is possible that animals foraged in a continuum form 111 
with zones less favorable than others but also informative.  112 
113 
In the last few years, several studies have tried to precise these proxies by 114 
using a range of new loggers assessing events of prey ingestion or capture events. 115 
These new loggers such as oesophageal or stomach temperature sensors (Wilson et 116 
al. 1992), Hall sensors, accelerometers (Wilson et al. 2002, Suzuki et al. 2010, 117 
Viviant et al. 2010) or video-camera (Bowen et al. 2002, Hooker et al. 2002, Davis et 118 
al. 2003) allowed the estimation of the foraging catch events at spatial and temporal 119 
fine scale. And thanks to the counting of these events, we can obtain a quantitative 120 
proxy of marine predators foraging activity. These loggers gave us access to the 121 
foraging continuum of animals since they allowed us to discriminate between less 122 
favorable and very favorable area. Unfortunately, these loggers are relatively recent. 123 
Furthermore they collect vast amount of data requiring long and tedious analyses. 124 
For all these reasons theses deployments are generally performed on a limited 125 
number of individuals in the field.  126 
127 
In this context, the objective of this work is to highlight precisely the main 128 
foraging zones of the Kerguelen population of one of the Southern Ocean top 129 
predator, the Southern Elephant Seal (SES). This predator was studied in Kerguelen 130 
Archipelago since 2003. From 2008, several SES were equipped with a combination 131 
of Argos or GPS tags and TDR allowing calculating for each individual track and dive 132 
parameters. From 2010, 12 individuals were equipped with accelerometers which 133 
additionally, allow estimating prey capture attempts (PCE) (Viviant et al. 2010). The 134 
prey capture attempts were here considered as the best indication of marine 135 
predators foraging activity. Then, to access the greatest possible accuracy and 136 
precision in the relevance and the locality of foraging zones, we first constructed a 137 
predictive model on the 12 individuals equipped with GPS or Argos and 138 
accelerometers.  We used alternately and then combined the tracks and the dive 139 
parameters obtained with the GPS or Argos and the TDR tags to predict the number 140 
of prey capture attempts. Track parameters included in models were either calculated 141 
with current under consideration or not.  The aim of this part is to identify the diving 142 

and/or the track parameters that were the most accurately reflected the foraging 143 
activity of animals. We realized models at two temporal scales, the dive and the day 144 
scale. Then we applied the best models on 20 individuals devoid of accelerometers 145 
but equipped with a combination of Argos or GPS tags and TDR. Thereby we 146 
increased the number of animals associated with prey capture attempts measure and 147 
we extend our foraging results to a larger data fields. 148 
149 
Materials and Methods 150 
Ethics Statement 151 
Our study on elephant seals was approved and authorized by the ethics 152 
committee of the French Polar Institute (Institut Paul Emile Victor – IPEV) in May 153 
2008. This Institute does not provide any permit number or approval ID, however 154 
animals were handled and cared for in total accordance with the guidelines and 155 
recommendations of this committee (dirpol@ipev.fr).  156 
157 
Deployment of Devices and Data Collected  158 
Since 2008, 32 female southern elephant seals were equipped with a 159 
combination of tags (table1). Each animal was equipped with an Argos (CTD-SRLD 160 
Sea Mammal Research Unit –SMRU-, University of St Andrews Scotland) or a GPS 161 
(SPLASH10- Fast-Loc GPS (Wildlife Computers, Washington, USA) tag to provide 162 
location data and to track the animals during their foraging trips. The devices were 163 
head-mounted. 20 of the 32 were equipped in addition with a TDR (Wildlife 164 
Computers, Washington, USA) to measure in high resolution the diving behavior of 165 
animal (table1). These devices were head-mounted. The twelve others were 166 
equipped in addition with a MK10Acc (Wildlife Computers, Washington, USA) to 167 
measure in high resolution the diving behavior as well as acceleration data of animal. 168 
While the TDR and the MK10Acc tags were both composed by a depth sensor which 169 
provides highly-accurate measurements of depth every second with 0.5m resolution 170 
and an accuracy of ±1% of the reading, the MK10Acc was additionally composed by 171 
an acceleration sensor. The acceleration sensor provides a record of the acceleration 172 
of animal in 3 axes at 16Hz. All the females were equipped during their reproductive 173 
period on land (in October) in Kerguelen.  Animals were captured with a canvas 174 

head-bag and anesthetized using a 1:1 combination of Tiletamine and Zolazepam 175 
(Zoletil 100) injected intravenously (McMahon et al. 2000, Field et al. 2002).   176 
177 
Data processing and calculation of the dive and track parameters 178 
We defined 11 reference parameters: Six dive parameters, the solar angle, 179 
two raw track parameters and two track parameters derived from ocean current. 180 
Reference parameters were estimated for each dive of the 32 individuals.  181 
Dive parameters were obtained analyzing the pressure sensor data from the 182 
MK10Acc or the TDR tag and using a custom-written Matlab code (Matlab software, 183 
version 7.0.1). The dive parameters are the maximum depth, the bottom duration, the 184 
surface duration, the bottom sinuosity, the ascent and the descent rate. The 185 
procedure we used is as follows: We considered seals diving only for depths of 15 m 186 
or more, otherwise they were at the surface. This threshold was chosen to avoid 187 
wrongly selecting dives due to subsurface movements of animals. Dives were then 188 
divided into three distinct phases using a vertical speed criterion. Descent and ascent 189 
phases were defined as movements with a vertical speed greater than 0.4 m.s from 190 
or toward the surface. The bottom phase was defined as a period between the 191 
descent and the ascent phases with a vertical speed lower than 0.4 m.s. The dive 192 
parameters of each dive were calculated in accordance with Dragon et al. 2012.  193 
194 
Raw track parameters were obtained using the Argos or GPS tags. The raw 195 
tracks parameters are the horizontal speed and the turning angle. First, we 196 
spatialized the dives associating each of them to a Longitude and Latitude value. 197 
However, these tags are not able to measure a position (i.e. Latitude and Longitude) 198 
for each dive, consequently for dives which can’t be directly associated with an Argos 199 
or GPS location, we roughly estimated them as a linear interpolation between the 200 
preceding and the following location sampled by the tags. Using the position of each 201 
dives, we calculated the raw tracks parameters. The same process was realized 202 
combining the data deriving from the Argos or GPS tags and the ocean current data 203 
obtained from MERCATOR OCEAN. Thanks to that we obtained a corrected position 204 
(i.e. Latitude and Longitude) of each dive taking into account the ocean current of the 205 
area visited. Once these new positions estimated, we calculated as previously the 206 
corrected horizontal speed and the corrected turning angle between each dive. 207 

Finally, depending on its location and its starting date, each dive was associated with 208 
a value of solar angle, using ‘maptools’ (Package in R), to inform us on the period of 209 
the day where they occur (e.g. day, night, dawn or dusk period). 210 
211 
Once calculated at the dive scale, the parameters have been summarized at 212 
the day scale according to their occurrence day to be included into the model at the 213 
day scale. Raw tracks parameters, track parameters derived from ocean current data 214 
as soon as the descent rate, the ascent rate and the bottom sinuosity have been 215 
averaged.  The maximum depth, the bottom duration and the surface duration have 216 
been summed. For this scale, the number of dive into the day has been calculated 217 
additionally. 218 
219 
Prey capture attempts analyses 220 
Acceleration data from the 3 axes of the MK10Acc of the 12 individuals were 221 
processed according to Viviant et al. (2010) and Gallon et al. (2012) using custom-222 
written Matlab code. Identifying individual prey capture attempts from the 223 
accelerometry data was performed according to the following procedure. Firstly, the 3 224 
accelerometer time series were filtered with a high pass filter of 3 Hz to remove the 225 
remaining noise corresponding to swimming movement, highlighting the peaks in 226 
acceleration representing head/body movements associated with prey capture 227 
events/attempts. Rapid head/body movements were used to identify possible PCE. 228 
229 
Secondly, the standard deviation along a fixed 1-second window over each 230 
axis time series was calculated to sum up accelerations at a second scale (figure1B). 231 
Then, the standard deviation along a 5-second moving window, over each standard 232 
deviation time series, was calculated for each axis to highlight extreme standard 233 
deviation and consequently significant extreme accelerations (figure1C). The 234 
threshold distinguishing those extreme events was defined using the kmeans function 235 
(Matlab, tool box statistics) and was calculated for each seal and for each axis taken 236 
independently. Only movement events which could be detected simultaneously on 237 
the 3 axes were considered as a true PCE (figure 2), others were considered to be 238 
related to dives where animal did not alter their swimming behaviour whilst travelling 239 

underwater. Continuous values at 1-Hz above the threshold were considered as 240 
unique PCE. Events separated by period longer than 1 second below the threshold 241 
value for any given axes, were considered as a different PCE. It is important to note 242 
that in this paper, a PCE does not mean that the seal was feeding with certainty but 243 
should be considered as a relative index of prey encounter. As foraging is usually 244 
related to the bottom phase of a dive (Wilson et al. 2002, Watanabe et al. 2003, 245 
Austin et al. 2006, Fossette et al. 2008, Kuhn et al. 2009) , only PCE occurring in the 246 
bottom phase of dives were kept in the analyses. 247 
248 
From these data we first calculated a number of prey capture attempts per 249 
dive and then per day cumulating the number of prey capture attempts into each day 250 
according to their occurrence day. 251 
252 
Predictive model 253 
The predictive models were realized using the 12 individuals for which we 254 
have calculated the number of PCE per dive and per day as soon as the track and 255 
the dive parameters. We used for this a hierarchical modelling approach in order to 256 
identify the diving and/or the track parameters that were the most accurately reflected 257 
the foraging behaviour of the individuals. The number of prey capture attempts 258 
(response variable) was related to diving and/or track parameters, and to the 259 
secondary variables (the number of dive for the model at the day scale and the solar 260 
angle for the model at the dive scale) using generalized linear mixed effects models 261 
(“lmer” function) in the R package (R Development Core Team 2011). Models were 262 
realized first with only the raw track parameters and the secondary variables (model 263 
A)  as explanatory variables, then only with the dive parameters  and the secondary 264 
variables (model B) and finally with both as well as and the secondary variables 265 
(model C).  The maximum dive depth, the surface and bottom duration, the descent 266 
and ascent rates, and the bottom sinuosity represented the dive parameters. The 267 
horizontal speed and the turning angle represented the track parameters. Prior to 268 
modelling, all the explanatory variables were standardized (centred and scaled) to 269 
facilitate the convergence of the model and to be able to compare the scale of the 270 
predictors (Zuur et al. 2007). All the models were fitted with a Poisson family 271 
distribution. Individual identity was included as random intercept term to account for 272 

the hierarchical structure of the data. Models A, B and C were conducted first at the 273 
dive scale and then at the scale of the day.  274 
275 
For each scale and for each of the models A, B and C, the same procedure 276 
was applied. First, we performed all possible linear combinations of explanatory 277 
variables and then we ranked the models based on their Akaike’s Information 278 
Criterion (AIC; (Burnham & Anderson 2004). The Akaike’s weight of each model was 279 
calculated as it represents the relative likelihood of candidate models (Burnham & 280 
Anderson 2002). The candidate models selected for each scale and each model A, B 281 
and C were those for which the sum of Akaike weights was > 0.95. If there was more 282 
than one candidate model, a model averaging procedure was conducted based on 283 
the parameters of the candidate models and the models’ weights (Burnham & 284 
Anderson 2002). 285 
286 
To assess the predictive performances of the selected model for each scale 287 
and each of the model A, B and C (model with lowest AIC or model averaging), we 288 
conducted cross-validations. A “leave-one-out” procedure was chosen. This 289 
procedure consisted on fitting the models on all individuals minus one, and then 290 
applying the predictors to the remaining individual for predictions. All possible 291 
combinations of individuals for cross validation were realized. The predictive 292 
performances of models were assessed by comparing observed and predicted 293 
number of prey capture attempts, calculating a percent of explained deviance 294 
compared to a null model. This percent of explained deviance is based on the use of 295 
the model likelihood. More significant is the percentage, the better the predictive 296 
performance of the model are.297 
298 
Application 299 
Once the percent of explained deviance was calculated for each A, B and C 300 
models and for each temporal scale, we selected the best (higher percent) between 301 
the model A, the model B and the model C for each scale. Finally, we obtained a 302 
predictive model per scale using either only the track parameters, either only the dive 303 
parameters, or the both. Then we estimated the number of PCE per dive and per day 304 
applying these two selected models to the behavioural parameters of each of the 20 305 

individuals. Kernels analyses were realized using the predictive number of PCE 306 
obtained at the dive scale for all the individuals. The predictive number of prey 307 
capture attempt estimated per dive or per day were then respectively corrected by 308 
the bottom duration of the dive or by the sum of the bottom duration of the dives in 309 
the day. These numbers of PCE per unit of time were considered as representative of 310 
the foraging success of SES.  311 
312 
Results 313 
Diving and foraging characteristics of the SES used to built the 314 
predictive model315 
The 12 female elephant seals spent on average 71 ± 23 days at sea. Six out of 316 
the twelve accelerometers failed before the end of the trip after 10 ± 4 days on 317 
average. Nevertheless, the data recorded by these devices were retained in the 318 
analyses. A total of 25593 dives from the 12 individuals were analysed. A total of 319 
20968 dives were associated with at least one prey capture attempt occurring in the 320 
bottom phase (i.e. 82 %). The mean number of prey capture attempts per dive was 321 
5.93± 6.01 (range 0 to 46). A total of 490 days were identified and analysed. The 322 
mean of the cumulated number of prey capture attempts per day was 383.78± 229.94 323 
(range between 0 and 1635), while the mean number of dives per day was 73.54± 324 
9.93.  325 
326 
Models performance at the dive scale 327 
The model composed by raw track parameters as predictors of number of PCE 328 
showed a very bad model performance when doing Cross-Validations on the test 329 
dataset (% of deviance = 0; Table 2 Model A.; Figure 1A.). The models composed by 330 
only dive parameters as predictors of number of PCE  showed a correct model 331 
performance when doing Cross-Validations on the test dataset (% of deviance = 332 
0.31; Table 2 Model B.; Figure 1.B.). When we added to the dive parameters the raw 333 
tracks parameters, the model performance didn't change (% of deviance = 0.31; 334 
Table 2 Model C.; Figure 1.C.). The performance models did not change when we 335 
replaced the raw tracks parameters by corrected ones (Table3 Model A. and C.; 336 

Figure 2A. and 2B.). The best model selected for the rest of the analyses for this 337 
scale is the one that used only the dive parameters. 338 
339 
Models performance at the day scale 340 
For the model composed by only raw track parameters, only dive parameters 341 
and by both, we respectively found a %of deviance equal to 0, 0.79 and 0.79 (Table 342 
2; Figure 1D., 1E. and 1F.). The performance models did not change when we 343 
replaced the raw tracks parameters by corrected ones (Table3 Model A. and C.; 344 
Figure 2C. and 2D.). The foraging patterns seemed to be best predicted at the day 345 
scale than at the dive scale (Table 2). The best model selected for the rest of the 346 
analyses for this scale is the one that used only the dive parameters. 347 
348 
Best diving predictors of foraging activity 349 
The ranking of alternative models at the dive scale showed that the number of 350 
prey capture attempts was significantly and positively affected by the descent rate, 351 
the ascent rate, the bottom duration, the bottom sinuosity and the solar angle. The 352 
number of prey capture attempts was significantly and negatively affected by the 353 
maximum depth, the and the surface duration. However the maximum depth, the 354 
descent and ascent rates were the most important predictors (Table 2). 355 
At the day scale the direction of the relationship did not change except for the 356 
descent rate, the maximum depth and the bottom duration. The most important 357 
predictors of the number of prey capture attempts per day were the maximum depth, 358 
the bottom duration and the surface duration (Table 2). 359 
360 
Diving and predictive foraging characteristics of the 20 SES  361 
The number of PCE per dive and per day for each of the 20 individuals was 362 
predicted with the models using only the dive parameters for the two temporal scales. 363 
The results using the predictive number of prey capture attempts corrected by the 364 
bottom duration were illustrated in the figure 3 for the dive and the day scale. The 20 365 
female elephant seals spent on average 74.75 ± 15.31 days at sea. A total of 95122 366 
dives from the 20 individuals were analysed. The mean number of predictive prey 367 
capture attempts per dive was 4.81± 9.56. A total of 1495 diving days were identified 368 

and analysed. The mean of the cumulated number of predictive prey capture 369 
attempts per day was 341.05± 190.35 (range between 1.84 and 3430 and three 370 
aberrant days with more than 30000 PCE), while the mean number of dives per day 371 
was 63.55± 14.35. The favourable foraging zones of the 32 SES (i.e. 12+20) were 372 
represented in the figure 4.  373 
374 
Discussion 375 
The aim of this study was to highlight the main zones where Southern 376 
Elephant Seal foraged.  When foraging at sea, SESs dive continuously, sometimes 377 
deeper than 1500 m (McConnell et al.1992) and forage over broad distances 378 
(McConnell et al.1992; Biuw 2007), however the zones where they forage remain 379 
unclear. SESs are known to forage on a large number of prey ranging from squid and 380 
fish (Rodhouse et al. 1992, Slip 1995). A number of studies using stomach contents 381 
(Slip 1995, Daneri & Carlini 2002) and stable isotopes analyses suggest that 382 
mesopelagic myctophids are likely to represent the bulk of their diet. Myctophidae are 383 
the more abundant fish in the southern ocean and the main prey of a large number of 384 
marine predators such as fur seal and king penguins. Therefore highlighting the main 385 
foraging zones of SES could inform us on essential zones of a large part of the top 386 
trophic chain. Thus, this study could provide important clues to establish protected 387 
areas. 388 
389 
Models 390 
  To highlight these zones, we used predictive models that we built at the dive 391 
and the day scale using several dive parameters. Indeed, the best model for the dive 392 
scale is the model using only the dive parameters with a percent of deviance equal to 393 
0.31. The most important and reliable behavioral predictors of the foraging activity of 394 
SES in this scale were found to be the maximum depth, the ascent and only the dive 395 
parameters with a percent of deviance equal to 0.79. However the order of 396 
importance of the predictors changes depending on the time scale. The most 397 
important and reliable behavioral predictors of the foraging activity of SES in this day 398 
scale were found to be the surface duration, the bottom duration and the maximum 399 
depth. The percents of explained deviance of these models can be considered as 400 

reasonable to predict successfully the number of prey capture attempts occurring in 401 
the dives or the days. Moreover, all of our 12 individuals showed very good 402 
predictions at the two scales, indicating that models were globally capable of 403 
predicting with a good accuracy the foraging activity of new individuals based on their 404 
tracks and diving patterns. These models were built using individuals foraging in the 405 
Southern ocean and during the years 2008-2011, consequently they have been used 406 
only for this zone and period. While the dive parameters appeared to be essential to 407 
predict correctly the foraging activity of SES, the tracks parameters appeared to not 408 
provide additional information. 409 
410 
Parameters 411 
The relationships between the dive predictors and the number of PCE inform 412 
us on the behaviour of animals. It is appears that the sign of these relationships 413 
depended on the time scale. In the dive scale, the Bottom Time, the descent and 414 
ascent rate and the Bottom Sinuosity had a positive effect on the number of PCE 415 
while the maximum depth, the and the surface duration had a negative effect. At the 416 
day scale the sign changed for the maximum depth, the surface duration and the 417 
descent rate.  418 
419 
bottom phase of the dives. In this context, the Charnov theorem (1976b) states 420 
that the number of prey capture attempts should be an increasing but decelerating 421 
function of the bottom duration in seals. If the bottom phase is considered as the 422 
effective phase of the dive, it could be expected that the more the zone is profitable, 423 
the more the bottom sinuosity is. At the dive and day scale, the bottom duration was 424 
positively linked with the foraging success which is in accordance with Charnov 425 
theorem. Moreover we found that SES increased their bottom sinuosity in favourable 426 
zones, which is accordance with the predictions and which consolidates the fact that 427 
the bottom phase of a dive is the efficient one.  428 
429 
Transit rates (descent and ascent) and recovery time (surface duration) were 430 
overlooked in a lot of previous studies. However Viviant et al. 2012 showed that fur 431 
seals increased their transit rates and their recovery time in favourable zones; 432 
consequently we expect the same relationships in southern elephant seals. At the 433 

dive scale, we found that the descent and ascent rate were among the firsts highest 434 
predictor of the number of prey capture attempts. Moreover we found as expected 435 
that they are positively linked with the number of PCE. This suggests that seals 436 
adjust their transit rates according to their foraging success: they rise to the surface 437 
and anticipate their future foraging success by increasing their descent rate to return 438 
rapidly to the prey patch. However, in contrast to expected, the surface duration was 439 
found to be negatively linked with the number of prey capture attempts. This 440 
suggests that in favourable zones, seals decreased their recovery time to go back 441 
faster down to the favourable zone. At the day scale the sign of this relationship was 442 
reversed, this can be explained by the fact that seals had to pay the oxygen debt that 443 
they accumulated in favourable areas, in the following dives. The transit rates were 444 
found to be weaker predictors at the day scale than at the dive scale. While the sign 445 
of the relationship between the ascent rate and the number of PCE didn’t change, the 446 
sign of the relationship between the descent rate and the number of PCE was 447 
reversed. Given the associated coefficient, this reversion should be understood as a 448 
non-relationship at the day scale rather than as a negative relationship.  449 
450 
energy debt is important. Consequently seals should capture if it is possible in 451 
shallow waters rather than in great depths. We showed here that this is the case at 452 
the dive scale since the maximum depth was found to be negatively linked with the 453 
number of PCE in this scale. However the sign of this relationship were reversed at 454 
the day scale. This could suggest that at the day scale, seals dive deeper in 455 
favourable zone than in poor zone. However the maximum depth was summed at the 456 
day scale and we showed that the number of dive was positively linked with the 457 
number of PCE in this scale. Consequently this result revealed that seals increased 458 
the number of shallow dives in favourable zones, which is coherent with expected. 459 
In this context, behavioral indicators (i.e. here dive parameters) established in this 460 
study seemed therefore constitute a useful ecological tool, simple to measure, for 461 
population monitoring or conservation purposes (Morris et al. 2009). This study could 462 
open new perspectives in investigating the consequences of variations in 463 
environmental conditions on the foraging efficiency of SES as large track and diving 464 
data set are already and in the future available 465 
466 

Favourable zones 467 
Applying these models on the 20 individuals devoid of accelerometers, it 468 
allows us to monitor the change of the foraging behavior of the SES along their path 469 
(Figure 3). Then, we highlighted the main favorable foraging zones of SES from 470 
Kerguelen, which emerged very clearly in the Figure 4. This figure was obtained 471 
using a Kernel analysis. However in this last analysis, we have to keep in mine that 472 
all animals were analyzed together so it is possible that the Kerguelen plume area 473 
largely emerges because a large number of individuals passed here. That being said, 474 
a lot of PCE were anyway predicted in this area, which makes it, a zone with interest 475 
for scientists. This result is supported by the important PCE rate that we obtained in 476 
this zone on the Figure 3. Other areas emerged also as favorable zones such as the 477 
Crozet area or the plateau Antarctic area. These areas are commonly considered to 478 
be favorable for SES but our approach here provided a precision of these areas 479 
never seen before. In addition we were able to quantify the foraging success 480 
throughout the dive and the day. Nevertheless it is important to keep in mine that we 481 
have no access to the quality of every PCE and it is a lack to estimate the energetic 482 
gain of animals. In this context, it would be interesting to cross these favorable areas 483 
with oceanographic conditions of the environment in order to study what parameters 484 
affect the animal decisions. It could also be interesting to compare these favorable 485 
areas per years to study their evolution over the time. Such an approach could prove 486 
interesting to investigate environmental risks due to climatic changes on marine 487 
predators such as the southern elephant seals.  488 
489 
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Table1. Combination of tools deployment for the 32 individuals 

Table2. Coefficient of predictive models developed at each time scale. The percent of explained 
deviance is shown for final models and Cross-Validations. NI corresponded to the nonincluded 
predictors. Explanatory variables correspond to raw values for the dive scale and to cumulated 
values (maximum depth, bottom duration, surface duration) or averaged values (others 
explanatory variables) for the day scale. 

Fig1. Observations versus predicted values of prey captures attempts for the test datasets 
used during the “leave-one-out” cross-validations (using GLMM), at every time scale. A. B. and C. 
represented respectively the results for the models A, B and C realized at the dive scale. Each 
point represents a dive. D. E. and F. represented respectively the results for the models A, B and 
C realized at the day scale. Each point represents a day. Each color represents a different 
individual. 
A. B. C.
F. D. E.

Fig2. Observations versus predicted values of prey captures attempts for the test datasets 
used during the “leave-one-out” cross-validations (using GLMM), at every time scale. The raw 
tracks parameters were replaced by corrected ones. A. and B. represented respectively the results 
for the models A and C realized at the dive scale. Each point represents a dive. C. and D. 
represented respectively the results for the models A and C realized at the day scale. Each point 
represents a day. Each color represents a different individual. 

Fig3. Foraging success of the Southern elephant seals. The unit of the foraging success is here 
the number of PCE by time in the bottom phase in a dive (A and B with each dot corresponds to a 
dive) or in a day (C and D with each dot corresponds to a day). A and C represented the foraging 
success measured by the accelerometer for the twelve individuals. B and D represented the 
predictive foraging success using the best predictive model (model C for each scale). 

Fig4. Main foraging zones of the Southern elephant seals using Kernel analyse. This figure was 
realized combining the PCE observed and predicted of the twelve and the twenty individuals at the 
dive scale. The light blue zone represents the zone where 95% of PCE were localized (i.e. low 
foraging) while the navy blue zone represents the zone where 5% of the PCE were localised (high 
foraging). 
Measure between 2008-2011 

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Abstract 32 
The natural variability in marine environments likely impacts the distribution of 33 
prey fields and consequently the foraging behavior of top marine predators. Thanks 34 
to bio-logging, the simultaneous measurements of fine scale foraging behaviors and 35 
of oceanographic parameters by predators can provide useful information on prey 36 
distribution. Previous studies mainly provided relative indexes of foraging behaviors 37 
of predators at the meso-scale level, but never accurate indexes at finer scale, due to 38 
limitations in the existing techonology available.  The recent development of 39 
accelerometers that can be deployed on predators allows estimating prey capture 40 
attempts with a spatio-temporal precision never achieved before. This technology, 41 
combined with a range of physical sensors, provides a unique opportunity to 42 
precisely delimit and physically characterize the foraging environments of predators. 43 
Using this technology, we first identified specific areas at depths where twelve post-44 
breeding adult female elephant seals (SES) forage.Then, based on the classification 45 
of physical parameters (e.g. light, temperature) recorded in association with these 46 
zones at depth, we identified five different foraging environments. Elephant seals are 47 
known to mainly feed on myctophids, a group of mesopelagic lantern fish particularly 48 
abundant within the Southern Ocean.  Further investigation is needed to clearly 49 
determine if the different types of environment we identified are related to different 50 
prey species, with a special focus on mesopelagic lantern fish.51 
52 
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Introduction 64 
Wildlife biologists are faced with the difficult task of properly establishing 65 
where and how species live within their habitats. This is particularly difficult to 66 
achieve in marine environments which remain mostly cryptic and inaccessible for 67 
direct observation. However, characterizing the environmental factors which define 68 
the ecological niche of animal species is important to understand how changes in 69 
environmental conditions might impact their distribution. 70 
71 
Key physical parameters such as light, temperature, salinity and dissolved 72 
oxygen have been known to control the three dimensional distribution of most marine 73 
ectotherms (Puvanendran and Brown 1998; Rueda 2001; Karna 2003; Laurel and 74 
Blood 2011). Air-breathing endotherms are less constrained by these environmental 75 
factors and their at-sea distribution is mostly controlled by the occurrence of their 76 
prey and by their physiological abilities (MacArthur and Pianka 1966). In the past few 77 
years, an increasing number of studies has investigated the ecology of top marine 78 
predators such as Antarctic fur seals, gray seals or elephant seals (Guinet et al. 79 
2001 ; Thompson and Fedak 2001 ; Lea and Dubrosca 2003 ; Austin et al. 2006 ; 80 
Biuw et al. 2007 ; Dragon et al. 2010). Using different types of bio-loggers, these 81 
studies provide concomitant measurements of predator’s behaviour at sea and of a 82 
broad range of oceanographic parameters in their direct surroundings. More 83 
specifically, foraging activities of these predators can be used as bio-indicators of 84 
their prey which, for the most parts, remain poorly known (Verity et al. 2002; 85 
Weimerskirch et al. 2003).  86 
87 
Female southern elephant seals (SES), major predators of the Southern 88 
Ocean, spend approximately 10 months at sea. It is generally admitted that they 89 
forage on a large number of prey types ranging from squid to fish (Rodhouse et al. 90 
1992, Slip 1995). However a number of studies based on stomach contents (Slip 91 
1995, Daneri and Carlini 2002) and stable isotopes analyses suggest that 92 
mesopelagic myctophids likely make the bulk of their diet.  Prey are captured over 93 
long distances from the rookeries and at depth up to 1500 m. Over the last few 94 
decades, our understanding of the ecology of SES has dramatically progressed 95 
thanks to the development of biologging technologies (McConnell et al.1992, Jonker 96 

and Bester, 1998, Bornemann et al., 2000, Biuw et al. 2007). The first generations of 97 
satellite relayed data loggers deployed on SES provided measurements of their 98 
horizontal movements and diving behaviours. The resulting dive and track datasets 99 
have been used to provide insights into the variations in their foraging behaviours 100 
(Bailleul et al 2007; Biuw et al. 2007; Bailleul et al. 2008; Dragon et al. 2012). 101 
However, foraging activities of SES were estimated at meso-scales using these types 102 
of measurements (50-100 km). In addition, the prey density in the foraging areas of 103 
predators was estimated by an indirect and qualitative index.  104 
105 
The development of new devices such as esophagus temperature probes, Hall 106 
sensors and accelerometers can provide more direct indexes of prey capture 107 
events/attempts (PCE). Head mounted accelerometers have been successfully 108 
deployed to estimate occurrence of PCEs in elephant seals (Gallon et al. 2012; Naito 109 
et al. 2013, Guinet et al. in press). This information combined with concomitant 110 
measurements of oceanographic factors such as temperature, light and pressure 111 
provide a unique opportunity to delimit and characterize the foraging environments of 112 
SES with a high degree of spatio-temporal accuracy. This fine scale identification and 113 
characterization of the foraging environments of SES provides us with indirect 114 
insights into the distribution of SES prey within the water column and allows us to 115 
assess how their distribution varies with oceanographic conditions.  116 
117 
The objective of this work was to use the foraging activity of SES to obtain 118 
insights into the distribution of their prey. We first differentiated locations where prey 119 
capture events/attempts occurred within the water column. We then physically 120 
characterized the successful foraging environments of SES and discussed how the 121 
SES prey could be distributed within them. Finally, we assessed if our findings were 122 
consistent with our current understanding of the ecology of myctophids.  123 
124 
Materials and Methods125 
Ethics Statement126 
Our study on elephant seals was approved and authorized by the ethics 127 
committee of the French Polar Institute (Institut Paul Emile Victor – IPEV) in May 128 

2008. This Institute does not provide any permit number or approval ID. However, 129 
animals were handled and cared for in total accordance with the guidelines and 130 
recommendations of this committee (dirpol@ipev.fr).  131 
132 
Deployment of Devices and Data Collected 133 
In 2010 and 2011, twelve adult female southern elephant seals (more than 3 134 
years old) were each equipped with a specific set of data loggers (Table 1). They 135 
were all equipped with either an Argos (CTD-SRDL Sea Mammal Research Unit –136 
SMRU-, University of St Andrews Scotland) or a GPS (SPLASH10- Fast-Loc GPS, 137 
Wildlife Computers, Washington, USA) tag to provide location data and track the 138 
animals during their foraging trips. The devices were attached to the head of the 139 
seals. Each animal was also equipped with a MK10Acc (Wildlife Computers, 140 
Washington, USA) to measure movement acceleration and diving behaviors along 141 
with specific physical oceanography parameters. These devices were head or back-142 
mounted (Table1). The MK10Acc tags contained a depth sensor, a temperature 143 
sensor, a light sensor and an acceleration sensor (i.e. accelerometer). The depth 144 
sensors provided highly accurate measurements of depth at 1Hz with a 0.5m 145 
resolution and a ±1% reading accuracy. The temperature sensors recorded at 1Hz 146 
for temperatures ranging from −40 to +60°C, with a 0.05°C resolution and a ±0.1°C 147 
accuracy. The light sensors measured changes in light levels under very low light 148 
conditions at 1Hz. It can detect raw light from 10 to 250 corresponding to 10-11–10 -1149 
W.cm -2 in log transformed of light values. The acceleration sensors recorded tri-axial 150 
acceleration of animals at 16Hz.  151 
152 
All the females were equipped during their reproductive period on land 153 
(October) on Kerguelen Island in the Indian Ocean (70°13E, 49°20S). Elephant seals 154 
were recaptured during their moult period on land (January) to recover the data 155 
loggers.  Animals were captured using a canvas head-bag and were anesthetized 156 
with a 1:1 combination of Tiletamine and Zolazepam (Zoletil 100) injected 157 
intravenously (~ 3mL injected depending on the estimated weight and size of the 158 
animal) (McMahon et al. 2000, Field et al. 2002). Once anesthetized, each animal 159 
was weighted and equipped with – or unequipped from – a different set of these data 160 
loggers. 161 

Data processing 162 
We only analysed data during the diving time of the animals. We defined dives 163 
as periods of time spent at depths greater than 15m, above which animals were 164 
considered to be at the surface. Dives were then divided into three separate phases: 165 
descent and ascent phases were characterized by a vertical speed of movements 166 
greater than 0.4 m/s from or towards the surface. The bottom phase was defined as a 167 
period between the descent and the ascent phases with a vertical speed lower than 168 
0.4 m/s.  Once identified, each dive was associated with corresponding longitudes 169 
and latitudes. Because the Argos or GPS tags did not record true locations for each 170 
individual, dive we estimated likely latitudes and longitudes of dives in between true 171 
locations using a linear interpolation between the closest locations before and after 172 
these dives.  Each dive was also associated with a day, night, dawn or dusk period 173 
depending on its location and its starting date based on solar angles  calculated 174 
using the r-package ‘maptools’. Daytime is the period when solar angles were found 175 
positive and night time occurs when solar angles were lower than -6 ° below the 176 
horizon.. Dawn and dusk were defined as the periods when solar angles were 177 
between -6° and 0° below the horizon. 178 
179 
Prey capture attempts analyses 180 
Acceleration data were processed with methods from Viviant et al. (2010) and 181 
Gallon et al. (2012) using custom-written Matlab codes. The position of the 182 
accelerometer (head or back) was not found to alter the detection of prey capture 183 
attempts (unpublished work from SES simultaneously equipped with head and back 184 
mounted accelerometers). Consequently, the method used was the same 185 
irrespective of the position of the accelerometer on the animal. We identified 186 
individual prey capture attempt by first filtering the 3 acceleration time series with a 187 
high pass filter of 3 Hz. This step filtered out the part of the signal due to swimming 188 
movements, while leaving the peaks in acceleration (rapid head/body movements) 189 
associated with prey capture events/attempts (Figure 1A).  190 
Second, we calculated the standard deviation over a fixed 1-sec window for 191 
each axis to get an average acceleration over 1 sec (figure1B). We then calculated 192 
the standard deviation over a 5-sec moving window on the 3 previously averaged 193 

signals to extract high levels of standard deviations and thus events of high 194 
acceleration (Figure1C). The thresholds separating those extreme events from 195 
baseline acceleration was determined using the kmeans function (Matlab, tool box 196 
statistics) and werethus unique for each seal and for each axis independently. Only 197 
events of high head/body movement detected simultaneously on the 3 axes were 198 
considered a true PCE (Figure 2). Continuous values at 1-Hz above the threshold 199 
were considered as unique PCE. Events separated by more than 1sec (i.e. more 200 
than 1sec below the threshold acceleration value) were considered different PCEs. It 201 
is important to note that PCEs do not obligatorily represent true feeding events but 202 
should rather be taken as a relative index of prey encounter. Each of these detected 203 
PCEs was finally associated with a corresponding time of day and dive phase 204 
(descent, bottom or ascent). 205 
206 
Delimitation and characterization of 3-dimensional SES foraging 207 
environments 208 
 Different types of SES foraging environments were delimited using specific 209 
combinations of light, temperature and depth parameters when PCE occurred.  To do 210 
so, all the PCEs were first associated with the corresponding values of light, 211 
temperature and depth that were recorded at the exact time that PCEs occurred 212 
(Figure3). To avoid any collinearity problem between these variables, we first 213 
conducted a principal component analysis. We then used a mixed classification 214 
method on the three resulting principal components (Lebart et al. 1997) based both 215 
on a k-means and on a hierarchical clustering. The k-means step partitioned all 216 
observations into k clusters of the nearest mean. The number of cluster k was 217 
arbitrarily fixed to 20 in our study. The 20 clusters were then grouped and classified 218 
hierarchically in different classes according to the distances between them. These 219 
statistically different classes of environmental conditions corresponded to separate 220 
foraging environments of SES. Once identified and characterized by a set of specific 221 
light, depth and temperature levels, the distinct foraging environments were spatially 222 
located on a map. We then calculated the proportions of PCEs occurring at each day 223 
period and each dive phases.  Finally, the mean depths at which PCEs occured were 224 
compared between time periods mentioned earlier (daytime, nightime, dawn and 225 

dusk time) on all 5 environments combined and for each foraging environment 226 
individually.  227 
228 
Results 229 
Diving and foraging characteristics of the SES  230 
The 12 female elephant seals spent on average 71 ± 23 days at sea traveling 231 
large distances (Figure 4). Six out of the twelve accelerometers failed after 10 ± 4 232 
days, i.e. before the end of their trip. Nevertheless, the data recorded by these 233 
devices were retained in the analyses.  During their foraging trips animals gained 234 
75.4 ± 45.8 Kg. When at sea, individuals dove to a maximum depth of 1032 ± 253m 235 
(N=12). They recorded surrounding temperatures from -0.21± 1.42°C to 11.02 ± 236 
3.82°C (N=12) and light values from 15.92 ± 3.53 to 226.92 ± 9.47 in raw values 237 
(N=12). 238 
239 
A total of 25,593 dives of 20.3 ± 4.7 min duration on average were analyzed. 240 
87% of these dives (22,478) were associated with at least one PCE   which means 241 
an average of 5.93 ± 6.01 (0-46) PCE per dive. A total of 227,707 prey capture 242 
events/attempts were detected over all 12 individuals. Nearly 14% of these PCEs 243 
were detected in the descent phase, 74% in the bottom phase and 12% in the ascent 244 
phase of the dives. More than 60% of the PCEs occurred during the day, 27% at 245 
night and 12% at dawn or dusk. The mean depth of PCEs occurring during the day 246 
was significantly greater than at night, dawn or dusk (p-value<0.001). 247 
248 
Delimitation and characterization of 3-dimensional SES foraging 249 
environments 250 
The range of environmental conditions where the seals caught their prey was 251 
more limited than the range of conditions visited by seals (i.e. obtained using all the 252 
temperature, light and depth values measured by seals) (figure 5a and 5b). We 253 
identified five different foraging environments from the 227707 PCEs using the mixed 254 
classification method. The 5 foraging environments are coded in different colors 255 
(Figure 6) and their characteristics are synthesized in the Table 2. The yellow-, 256 
orange- and red-coded foraging environments are characterized by cold 257 

temperatures. However, the red-coded environment occurs at great depths while the 258 
yellow and orange ones occur at shallow depths. The yellow- and orange-coded 259 
foraging environments seem to differ from one another mainly by their light levels, i.e. 260 
low for the orange-coded environment and high for the yellow-coded one. The green-261 
coded environment is characterized by great depths and warm temperatures, and the 262 
blue-coded foraging environments by intermediate depths and temperatures.  263 
The yellow-coded and the red-coded foraging environments were defined from PCEs 264 
occurring mainly during the daytime (99.8% and 92.3% respectively) (Fig. 7). The 265 
other environments were defined from PCEs occurring both during day and night 266 
times (47 ± 8 % and 34 ±7 % respectively) (Fig. 7), with those happening during 267 
daytime being significantly deeper than those occurring at night (Wilcox.test p.value < 268 
0.001 for each test) (Fig. 8). 269 
270 
The green-coded environment was located north of the sub-Antarctic front 271 
(SAF) and was clearly spatially segregated from the others located south of the SAF 272 
(Fig. 9). The yellow-, orange- and red-coded environments show a strong spatial 273 
mixing with each others, but not as strikingly with the blue-coded environment (Fig. 274 
9). 275 
276 
Discussion 277 
Pelagic marine ecosystems are difficult to have access to. As a consequence, 278 
marine ecological processes are poorly understood, particularly the relationship 279 
between the bio-physical components of the systems. Oceanographic vessels and 280 
fishing boats have been commonly used to sample organisms and measure 281 
oceanographic parameters. However, these methods are spatially limited and cannot 282 
systematically survey the entire pelagic zones. Another method to study these 283 
relationships involves tracking top marine predators, recording information on the 284 
physical environment they evolve in (e.g. temperature, salinity), and for example the 285 
first level (i.e. primary production) of their trophic web (Bailleul et al. 2007, Charrassin 286 
et al. 2008, Jaud et al. 2012). Top marine predators can sample areas vessels can 287 
not reach, particularly at great depths. However, this approach did not include the 288 
secondary components of the system, such as zooplankton or nekton. Using recent 289 
advances in biologging technologies, this study provides insights into the 290 

environmental conditions in which SES forage, and thus on the largely ignored 291 
distribution of elephant seals prey.  292 
293 
Foraging elephant seals can consume a broad range of prey items including 294 
different species of squids and fish (e.g. Rodhouse et al. 1992, Slip 1995). We were 295 
not able to distinguish which prey items were ingested during prey capture events in 296 
this study. However, a number of studies using stomach contents (Slip 1995, Daneri 297 
and Carlini 2002), stable isotopes analyses (Cherel et al. 2008), and head mounted 298 
cameras (Naito et al. 2013) suggest that mesopelagic myctophids make the bulk of 299 
elephant seals diet. Myctophids are considered to be abundant in the Southern 300 
Ocean with an estimated total biomass of 70 to 200 million t (Tseitlin 1982, Lubimova 301 
et al. 1987, Lancraft et al. 1989).   This large myctophid stock is mainly dominated by 302 
4 species: Gymnoscopelus nicholsi, Electrona antarctica, Electrona calsbergi and303 
Krefftichthys anderssoni (Sabourenkov 1991). All except Krefftichthys anderssoni 304 
have been reported in stomach contents of SES females. Myctophids undertake 305 
nyctemeral migration to follow the distribution of the macrozooplankton on which they 306 
feed (Gjosaeter and Kawaguchi 1980). This study shows that the average depth of 307 
PCE is significantly greater during daytime than at night, dawn or dusk. This supports 308 
the hypothesis that the vast majority of PCE detected were associated with 309 
myctophids and in particular with Gymnoscopelus nicholsi, Electrona antarctica and310 
Electrona calsbergi.  311 
312 
The detection of prey capture attempts from elephant seals greatly improves 313 
our understanding of their foraging activities and provides detailed locations of their 314 
prey within the water column.  However, it is important to note that they are not 315 
unbiased samplers of ocean resources. These prey species could also be living in 316 
other areas inaccessible to SES.  We identified five different foraging environments 317 
by classifying the environmental conditions in which PCE occurred in the water 318 
column. Two of them (blue and green-coded) were clearly physically segregated as 319 
they showed no overlap in terms of depths, temperatures and light levels. The 320 
segregation is also spatial as they are separated by the subantarctic front (SAF), the 321 
green-coded environment being North of the SAF while the blue- one is south of the 322 
SAF.  The nyctemeral migration mentioned above was clearly visible within these 2 323 

foraging environments. We can thus assume that the green- and the blue-coded 324 
environments either contain different species of prey or contain the same prey 325 
species  but that these prey can withstand a wide range of environmental conditions. 326 
The SAF front is known to be a major bio-geographical boundary for marine 327 
organisms (Pakhomov and McQuaid 1996; Pakhomov et al. 2000), that can be 328 
physically restricted to one side of the front (for example Electrona antarctica has an 329 
upper temperature tolerance of about 3°C (Andriashev 1965; Hulley, 1990). In 330 
addition, it is interesting to note that SES must dive much deeper north of the SAF to 331 
find prey. This difference in depths at which SES feed could mean that they prey on 332 
different species. A previous study showed that SES  equally increase their body 333 
condition for a given number of PCE,  whether foraging north or south of the sub-334 
Antarctic front despite them diving deeper at the north (Richard et al. 2013). Richard 335 
et al. (2013) suggested that SES consumed larger prey or prey of better quality when 336 
foraging north of the SAF compare to south of the SAF. Moreover, it should be noted 337 
that Gymnoscopelus nicholsi has the largest body mass among the three main 338 
myctophid species found in stomach content of SES females, (30g versus 9g for 339 
Electrona antarctica or Electrona carlsbergi). They would consequently provide a 340 
greater energetic intake to predators. This species is also known to be more 341 
abundant on the northern side of the SAF (Hulley, 1990). Consequently, the green-342 
coded environment is likely typical of the characteristics of at least a part of the 343 
habitat of the Gymnoscopelus species. 344 
345 
The three others foraging environments (yellow-, orange- and red-coded) did 346 
not show specific spatial patterns. While all of them are located south to the SAF, 347 
they were randomly mixed along the tracks of several individuals. The segregation of 348 
these environments was only physical and mainly defined by different depth and light 349 
levels. Very few PCE occurred at night in the yellow- and the red-coded 350 
environments. Nyctemeral migrations were only detected within the orange-coded 351 
environment. We consequently think that these three foraging environments do not 352 
reflect three distinct prey habitats. As previously mentioned, myctophids perform diel 353 
vertical migrations.  It is thus possible that our analytical method was unable to 354 
significantly separate these environments because of their quite drastic difference in 355 
depths. Consequently, the red- and the orange-coded environments could contain 356 

the same prey type. In this case, SES could switch between a type of prey evolving 357 
at depths around 170-meters (yellow) and one at depths around 400 meters (orange-358 
red). The fact that PCE did not occur at night in the yellow-coded environment can be 359 
explained by different qualities of prey between these environments. In this case, the 360 
animal has to make decisions between feeding on deep prey with high quality and 361 
feeding on accessible prey with lower quality. However, at this stage, no data are 362 
available to confirm this hypothesis of distinct prey habitats.  363 
364 
Others oceanographic parameters than the ones we took into account in our 365 
analyses likely affect prey distribution and habitats, such as the chlorophyll density 366 
which is linked to primary production (Moore et al. 2000) or the salinity, a key 367 
physical parameter of oceans (Caldwell 1974) ) or the dissolved oxygen, a major 368 
biogeochemical component for marine ectotherms (Karna 2006).  Including them 369 
could refine our analysis and effectively separate these different habitats.  370 
371 
Understanding the distribution of species in association with their 372 
environmental conditions is essential to our understanding of the dynamics of marine 373 
ecosystems, particularly within the context of climate change (Chen-Tung 2008; 374 
Ishizaka 2010; Doney et al. 2012). These changes are expected to have substantial 375 
biological consequences on marine ecosystems by impacting the horizontal and 376 
vertical distribution of food resources (Cantin et al. 2011) and consequently the 377 
foraging efficiency of their natural predators. Currently, these biological 378 
consequences remain unclear. The results in this study provide a better 379 
understanding of the delimitation and the characterization of foraging environments of 380 
a top predator. These information can indirectly inform us on the horizontal and 381 
vertical distribution of mesopelagic fish, their major prey. However, it would be 382 
beneficial to refine these results by combining them with results from acoustic 383 
recordings and trawl net sampling (MyctO-3D-MAP project; Fielding et al. 2012) to 384 
really assess this distribution, and compare them with other CLIOTOP approaches 385 
such as the Seapodym model. 386 
387 
388 
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Table1. Number of animals equipped and combination of tags for the 2010 and 
2011 field sessions
Table2. Characteristics of the five different foraging environments
Numbers in square brackets are minimum and maximum values and below are the mean 
and standard deviation of each variable.

Figure 1. Treatment applied on the time series of the 3 acceleration axes before 
detecting the prey capture events. 
A. Raw acceleration data at 16Hz of the X axis from one accelerometer. B. The 
acceleration data at 1Hz on graph B represent the standard deviation over fixed 1-
sec increment of the raw acceleration from graph A. C. The acceleration data at 1Hz 
on graph C represent the standard deviation over a moving 5-sec window of the 
acceleration signal from graph B. Acceleration signals are in g ( 9.81m.s-2).The red 
line represents the threshold for the X axis of this individual above which we detect 
significant accelerations. 

Figure 2. Methodology to detect head movement events associated with prey 
capture attempts (PCE) 
A. Depth profile for one dive. Red dots correspond to PCE detected for this dive. B. 
Acceleration data at 1Hz from a 5-sec moving window standard deviation of the fixed 
1-sec standard deviation of the X axis corresponding to this dive. C. Acceleration 
data at 1Hz from a 5-sec moving window standard deviation of the 1-sec fixed 
standard deviation of the Y axis corresponding to this dive. D. Acceleration data at 
1Hz from a 5-sec moving window standard deviation of the 1-sec fixed standard 
deviation of the Z axis corresponding to this dive. The unit of the graphs B, C and D 
is g (9.81m.s-2). 

Figure 3. Temperature and light profiles obtained for a two-month foraging trip of 
one SES. 
A. Light profile in raw data. B. Temperature profile in °C. Each black dot corresponds to 
a prey capture attempt obtained from the corresponding acceleration data. 

Figure 4. Foraging trips of the 12 SES.

Figure 5. Environments visited vs used during foraging by the twelve southern 
elephant seals. 
A. Depths visited by elephant seals as a function of temperatures. B. Depths visited by 
elephant seals as a function of light levels. Black dots represent the environment visited 
by elephant seals (i.e. measure by sensors) and grey dots (i.e. prey capture attempts) 
represent the environment used by elephant seals while foraging. 

Figure6. Characterization of the five different foraging environments using 
temperature, depth and light measurements during prey capture attempts. 
A. Depth at which prey capture attempts occurred as a function of temperature. B. Depth 
at which prey capture attempts occurred as a function of light levels. Each dot 
corresponds to a prey capture attempt and each color corresponds to a specific foraging 
environment. 

Figure7. Proportions of PCE occurring during the day, at night or at dawn/dusk for 
each type of foraging environments 
The pie charts show the proportion of PCE occurring during the day, at night or at 
dawn/dusk for the blue-coded, orange-coded, green-coded, yellow-coded and red-coded 
foraging environments respectively. For each type of foraging environments, the daytime 
is represented in light colour, the dawn and dusk period in intermediate colour and the 
night period in dark color. 

Figure8. Depth composition of the foraging environments determined by PCE 
occurring both during day and at night. 
The boxplots show the distribution of depths at which PCE occurred for the blue-coded, 
green-coded and orange-coded foraging environments respectively, during  day and 
night periods.

Figure9. Spatial distribution of the five highlighted foraging environments.
Each dot represents a prey capture attempt and each color corresponds to a foraging 
environment. The black lines correspond to the SAF (on the top) and PF (on the bottom). 
These fronts were represented using Park et al. 1993 but it is known that these 
structures are dynamic. 

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Abstract
Recently, a number of Antarctic marine environmental studies have used oceanographic parameters collected from
instrumented top predators for ecological and physical information. Phytoplankton concentration is generally quantified
through active measurement of chlorophyll fluorescence. In this study, light absorption coefficient (K0.75) was used as an
indicator of phytoplankton concentration. This measurement, easy to obtain and requiring low electric power, allows for
assessing of the fine scale horizontal structuring of phytoplankton. As part of this study, Southern elephant seals (SES) were
simultaneously equipped with a fluorometer and a light logger. Along the SES tracks, variations in K0.75 were strongly
correlated with chlorophyll, a concentration measured by the fluorometer within the euphotic layer. With regards to SES
foraging behaviour, bottom depth of the seal’s dive was highly dependent on light intensity at 150 m, indicating that the
vertical distribution of SES’s prey such as myctophids is tightly related to light level. Therefore, change in phytoplankton
concentration may not only have a direct effect on SES’s prey abundance but may also determine their vertical accessibility
with likely consequences on SES foraging efficiency.
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Introduction
Within the context of a rapidly changing climate, it is essential
to understand how both environment and species will respond to
such changes over time. In marine ecosystems, such investigations
are challenging due to their high spatio-temporal dynamics and
the fact that these changes occur in three dimensions. As a result,
collection of data is necessary throughout the water column, and
requires adapted and often costly observation methods (cruise,
Argo float, drifter, gliders…). This is particularly true for the
Southern Ocean (SO) due to its remoteness and harsh weather
conditions.
New technologies such as ARGO floats have considerably
increased the amount of data available [1,2]. However, in the
Southern Ocean, these floats are advected eastward by the strong
Antarctic Circumpolar Current and the presence of sea-ice
prevents homogeneous sampling [3]. Satellite coverage provides
surface observations of a broad range ofoceanographic parame-
ters. However, the collection of remotely-sensed sea surface
temperature (SST) and surface chlorophyll a (chl-a)concentration
are often limited within the SO due to extensive cloud cover.
Therefore, data on SST or surface chl-a needs to be merged over
several days or weeks to provide a synoptic view of conditions.
This loss of temporal resolution induces a concomitant loss in the
spatial resolution of the oceanographic features structuring the
SO.
Over the last two decades, several studies have quantified the
foraging distributions of top marine predators using Satellite Data
Relayed Loggers (SRDLs) [4]. Tagged animals have included
sharks [5,6], sea birds [7] and marine mammals [8–10].
Increasingly, certain top predator species have become major
sources of oceanographic data [2,11–13]. The SEAOS (Southern
Elephant Seals as Oceanographic Sampler) and MEOP (Marine
Mammal Explorer of the Ocean from Pole to Pole) [14] programs
implemented a new generation of oceanographic SRDLs devel-
oped by the Sea Mammal Research Unit (SMRU) in collaboration
with several research institutions. These are probably the best
examples of how marine predators can complement observation
systems, with southern elephant seals (SES) currently providing
98% of the temperature and salinity profiles available within the
Antarctic pack ice zone.
Due to their at-sea ecology, SES are ideal platforms to collect
oceanographic data during their extensive foraging migrations
[15]. While at sea they spend about 90% of their time under
water,dive deep (up to 2000 m) and continuously perform an
average of 60 dives per day, with an inter dive surface interval of
approximately 3 minutes [2,16]. Sexual and ontogenetic differ-
ences have been observed in foraging strategies [17–19]. Sub-adult
and adult males forage close to the continental slope (Kerguelen or
Antarctic) unlike females who favour oceanic domains [20] such as
the polar frontal zone, the Antarctic divergence and the marginal
ice zone. Recent isotopic studies have suggested that the female
SES’s diet is dominated by lantern fish (i.e. myctophids, [21]).
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However, irrespective of these differences, environmental
conditions such as temperature [8,22], sea ice [20], front position
[23], water colour [24,25]and bathymetry have been found to
correlate with the diving behaviour of SES.
In order to assess the environmental variable chlorophyll a
concentration, fluorometers were recently addedby our research
team to the temperature and conductivity sensors on board
SMRU’s SRDLs. These CTD-Fluo SRDLs have been deployed
on SES since late 2007 and work has been conducted as part of the
program ‘‘Investigation of the vulnerability of the biological
Productivity of the Southern Ocean Subsystems to climate
change: the Southern Elephant seal Assessment from mid to high
Latitudes’’ (IPSOS-SEAL). There were three objectives to this
project; first to sample fluorescence profiles with Kerguelen’s SES;
then assess seasonal and inter-annual changes in primary
production of the main oceanographic domains; and finally to
study foraging habitats used by Kerguelen’s SES - namely the
Kerguelen-Heard plateau, the Antarctic shelf, the Polar frontal
zone and the marginal Ice zone [19]. However, due to power
supply limitations and reduced Argos bandwidth, only 1 to 3 CTD
Fluorescence profiles can be transmitted daily. Furthermore, each
profile has to be summarized to the 18 most relevant points to
reduce the amount of data before transmission [26]. To overcome
these limitations and obtain as high as possible temporal resolution
data sets, pressure, temperature and light loggers (MK9 Wildlife
computer) were added to the CTD-Fluo SRDLs. This allowed for
the continuous recording of these parameters throughout the
entire foraging trip of the SES. In a previous study, Teo et al [27]
used high temporal resolution light measurements collected by
Pacific bluefin Tuna (Thunnus orientalis) that had been equipped
with light sensors to reconstruct chl-a vertical distribution.
Light is a critical factor controlling the vertical distribution of
many marine organisms, ranging from zooplankton [28] to fish
[29] and marine mammals [30], which have been shown to
distribute themselves according to precise light isolines. Mycto-
phids exhibit nycthemeral migrations [31], coming closer to the
surface at night and remaining at greater depths during the day. At
the same time, SES exhibit strong variations in dive depth between
day and night.
Within the euphotic layer, light is known to be attenuated in
relation to the concentration of inorganic and organic particles
suspended within the water column. In pelagic waters, phyto-
plankton constitute the main source of particles in suspension
within the euphotic layer and have been shown to be the main
cause of light attenuation [32]. In a previous study, Dragon et al.
[25] showed that the diving depth of SES was reduced in areas of
high surface chl-a concentration, as assessed byocean colour
satellites. This result was interpreted as a behavioural response of
SES to the shallower distribution of their main myctophid prey
species due to a greater attenuation of light under high
phytoplankton concentrations.
According to these previous findings, and thanks to the
development of a new generation of CTD-Fluo SRDLs, this study
had two main objectives. First, using concomitant measurements
of light and fluorescence, we wanted to determine whether light
attenuation within the euphotic layer of the pelagic SO was
directly related to phytoplankton concentration, assessed indepen-
dently by the in situ fluorescence profiles. The second objective of
this work was to assess if the diving depth of elephant seals was
directly related to light level within the euphotic layers during
daylight hours. Our hypothesis here was that SES were diving to
shallower depths when light attenuation (i.e. phytoplankton
concentration) was greater.
Materials and Methods
1 Deployment
In October 2009, four post-breeding female SES weighing on
average 275.4619.7 kg for a mean length of 2.360.1 m were
anesthetised with an intravenous injection of tiletamine and
zolazepam 1:1. Each female was equipped with a CTD-Fluo
SRDL (Sea Mammal Research Unit, St Andrews University,
Scotland) (SMRU) combined with an MK9 (Wildlife Computer,
USA) time depth recorder (TDR) glued on the back of the CTD-
Fluo SRDL. The package was then glued to the fur of the SES’s
head using a two component industrial epoxy (Araldite AW 2101).
The CTD-Fluo SRDL included a Keller type pressure sensor
(series PA7 0 to 2000 dbar 61 dbar), a fast response Platinum
Resistance Thermometer (PRT) (25uC to 35uC 60.005uC, 0.7
seconds response time), an induction conductivity sensor devel-
oped by Valport (UK, range: 0 to 80 mS cm21, accuracy: better
than 0.02 mS cm21), and a Cyclops 7 fluorometer from Turner
Design with a dynamical range set between 0 to 5 mg of chla (chl-
a.L21) [14]. The MK9 TDR loggers were set to sample depth (0 to
150061 meter), water temperature (240uC to +60uC 60.1uC)
and light (5.1022 W.cm22 to 5610212 W.cm22 in blue Wave-
length) every two seconds. Light values are converted onboard via
a log treatment (Fig. 1) to compress the light measurements to a 3
digit value.
2 Fluorescence Data Pre-treatment
Before deployment on SES, each CTD-Fluo SRDL was
calibrated at sea during the BOUSSOLE campaign (D. Antoine,
Laboratoire Oce´anographique de Villefranche sur Mer) by
comparison with in situ measurement from Niskin bottles. A
coefficient was calculated for each tag to convert the fluorescence
values to an actual chl-a concentration.
When CTD-Fluo SRDLs were deployed on SES, chl-a
concentration was assessed continuously at a two second sampling
rate during the last 180 m of the ascent phase of the dive, while
temperature and conductivity were sampled throughout the diving
range. 180 m was selected as the threshold because it encompasses
the euphotic layer, which is generally close to 150 m. The mean
chl-a concentration was calculated for 10 meter bins, and these
values were transmitted via Argos. Temperature and salinity were
treated similarly for the first 180 m, plus six measurements were
made at depths exceeding 180 to ensure that the best reconstruc-
tion of the high resolution temperature and salinity profile to also
be transmitted (see [26] for details).
Daylight fluorescence profiles are known to be affected by
quenching (i.e. photo-inhibition due to an excess of light) resulting
in an artificial deep maximum chl-a concentration. In well mixed
waters representing about 84% of all available profiles, the
quenching effect was corrected according to the method proposed
by ([33]). Daylight profiles obtained in well stratified water (less
than 20%) were excluded from the analyses as quenching could
not be corrected accurately under these conditions [33]).
Finally for each profile we calculated the summed chl-a value (in
mg.L21.) by adding up the 18 chl-a concentration values measured
for the corresponding profile.
3 Attenuation Coefficient Calculation
The absolute light values are highly influenced by meteorolog-
ical conditions such as cloud cover or sun incidence angle. As the
chl-a concentration was assessed during the ascent phase of the
dive, the light attenuation was also calculated during the end of the
ascending phase of the dive. Therefore, mean surface light (IR (0))
was measured for each dive when the seal was near the surface
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(at depths ranging between 0 to 10 m) during the inter-dive
surface interval following the end of the dive. Taking the light
reading just below the surface reduces the effect of sun incidence
angle in light penetration within the water column.
The relative light values (I(z)) were calculated as.
I(z)~
IR(z)
IR(0)
ð1Þ
The Beer Lambert law describes the light attenuation in liquid
layers and is used for oceanic water masses [34]. The difference
between several wavelengths (l) was not studied here. The
attenuation coefficients (k) were calculated accordingly for the end
of each ascent phase of a dive during daylight hours with light
intensity (L) and depth (z) according to:
L(z,l)~L(0,l)| exp ({k|z) ð2Þ
The quartiles 0, 0.5, 0.75 and 1 of k distributionsweretested to
reconstruct the light profiles, using eq. 2, and each reconstruction
was compared to the actual measurement. The r-squared value
between the two distributions and the normalized residuals were
calculated and presented in Table 1. The quartile 0.75 (K0.75)
provided the best result and was therefore chosen to characterise
light attenuation for a dive. Night data was filtered out according
to the time and location of the seal using the ‘‘sunrise’’ and
‘‘sunset’’ function of the R package ‘‘maptools’’.
4 Light at 150 m (IR150)
The depth at 150 m is often used as the mean depth of euphotic
zone and light level at this threshold was also extracted from the
dataset. The light at 150 m was used here as indicator of the light
intensity available just under the euphotic (phytoplankton) layer.
This value integrates all the factors affecting light attenuation such
as the organic and inorganic particle concentration within the
euphotic layer, as well as cloud cover and sun angle. This value
Figure 1. Logarithmic conversion of the Blue light intensity measured by the mk9 logger (Wildlife Computers, Scotland) to
Reported LL values. Both axes are divided in different class of light intensity representing different sun conditions.
doi:10.1371/journal.pone.0047444.g001
Table 1. Column 1 list the quantile of k0.75 tested to
reconstruct light profile, column 2 and 3 the correlation
coefficient and residuals proportions of the difference
between light intensity observed and calculated, outside the
confidence intervals 95%.
Quantile of k r2
Proportion of values outside the
confidence interval
0 0.83 4.6
0.5 0.93 4.7
0.75 0.94 4.7
1 0.90 4.8
doi:10.1371/journal.pone.0047444.t001
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can easily be extracted from the dataset and marine organisms are
likely to react directly to the actual light level rather than to light
attenuation in the water column.
5 SES’sDiving Bottom Depth (DBD)
The animal vertical movement allows us to measure the depth
at which the SES are suspected to forage. The DBD corresponds
to the mean depth where the animal is at the deepest phase of the
dive (more than 80% of the maximum depth of this dive).
6 Data Selection
In order to limit the influence of non-phytoplanktonic particles
on light attenuation, turbid continental shelf waters were excluded
from the analysis. Only light and fluorescence profiles obtained off
the Kerguelen and Crozet shelves (i.e. for isobaths greater than
1000 m) were included in the analyses.
Fluorescence profiles collected during daylight hours were
matched with the corresponding ascending light profile according
to the time reference.
7 Statistical Analysis
The software R [35]with the package ‘‘lmer’’ was used to fit a
linear mixed-effects model in the formulation described in Laird
and Ware (1982, [36]) but allowing for nested random effects.The
individual’s identification number [6]was coded as a random effect
to account for the spatial and individual dependence structure
between observations. Dates (in days) were also coded as a random
effect to account for any seasonal effect on primary production. A
range of variables were tested as fixed effect to explain variation in
light attenuation and light level at 150 m, and they are described
below:
N The bathymetry (bathy) is known to be linked to terrestrial
particle concentration in ocean water and, thereby, to
turbidity.
N The surface light level (IR0) directly influences light level in
deeper water.
N The temperature measured at 200 m is used as an indicator of
the animal position relative to the position of the polar front
[15].
N The number of temperature inversions, or water masses
temperature heterogeneity (WMTH), is used as indicator of
external water mass incursion and the proximity of a frontal
zone [37]. Here an inversion is detected when the difference in
temperature between two successive measurements reverses
sign.
N The mixed-layer depth (MLD) is one of the main factors
affecting the vertical distribution of phytoplankton [38,39].
N Summed Chl-a and DBD were tested against all variables
listed above, adding up to K0.75 and IR150, respectively.
Response variable&bathyzIR0zWMTH
zMLDzrandom(IDzDate)
Model selection was performed in three steps. The first was to
build a model including all fixed effects available, and then a step-
wise procedure was implemented to select the most significant
variables. Finally, the best model was selected as the model which
had the lowest Bayesian Information Criterion (BIC). The decay of
light in the water is described by an exponential law linking the
light intensity, the depth and the attenuation coefficient [40]. This
coefficient depends on water’s inherent optical properties such as
the chl-a concentration. A logarithmic relationship between the
light attenuation coefficient and the chl-a concentration was
implemented in the model. The normality of the residuals was
checked graphically and the fitted values of the model were plotted
against the observations.
The following hypotheses were tested:
N Summed chl-a values are positively correlated to light
attenuation coefficient.
N Diving depths of the SES are positively correlated to light
intensity at 150 m and light absorption coefficient.
Results
The four female SES foraged within the polar frontal zone
delineated by the subantarctic and the Southern Antarctic
Circumpolar Current fronts. Each CTD-Fluo SRDL provided a
daily average of 2.160.8 chl-a profiles. Temperature and salinity
data were corrected according to the procedure proposed by
Roquet et al. ([26])and are stored at the French National Museum
of Natural History and in the CORIOLIS data centre (IFRE-
MER-Brest).
The four elephant seals performed a total of 21270 dives
between the 19th October 2009 and the 1st January 2010 with a
mean duration of 18.964.9 minutes. The deepest dive reached
1327 m and the longest one lasted 62 minutes. A total of 429 chl-a
profiles were transmitted and the trajectories of each seal are
shown in Figure 2. After removing the profiles collected over the
shelf and during the night, a total of 9742 light and 181 chl-a
profiles were available for the analyses. The inboard logarithm
transformation of the light values forced us to use an exponential
transformation on K0.75 values to obtain the real light attenuation
coefficient. After correction the mean K0.75 value for all seals was
0.031760.017 m21.
The correlation between K0.75 and the date was tested and
found to be significant (r2 = 0.88, n= 8312, p-value ,0.001),
confirming the usefulness of a mixed effect model approach.
1 Relationship between Summed chl-a Concentration
and Light Attenuation Coefficient
The model with light attenuation as the only fixed effect was
retained after a BIC model selection procedure. As expected, log
transformed ‘‘summed chl-a concentration’’ was positively related
(estimated coefficient = 14.6761.73, p-value ,0.001) to the light
absorption coefficient. The normality of residuals was graphically
assessed. The model showed a positive correlation (r2 = 0.41) with
observed values (Fig. 3).
2 Relationship between Diving Depth and Summed chl-a
Concentration
After running the BIC selection procedure, DBD was found to
be positively related to temperature at 200 m and surface light
intensity, but negatively related to summed chl-a concentration
(see Table 2 and Fig. 4).
During daylight hours only, the DBD was found to be strongly
and positively related to the light intensity at 150 m (Fig. 5).
Furthermore, DBD was also positively related to temperature at
200 m and the water column temperature heterogeneity (see
Table 3). Temperature heterogeneity and light intensity at 150 m
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were also retained for night periods (see Table 4). At night, the
bathymetry was retained as a fixed effect in the final model.
Discussion
1 Oceanography
Predicted values of chl-a concentration estimated from K0.75
attenuation coefficient were strongly correlated with the observed
values, supporting our initial hypothesis that light attenuation
provides a good proxy of in situ phytoplankton concentration.
However, a large percentage (72%) of the total variance of chl-a
concentration remains unexplained indicating that factors other
than phytoplankton concentration alone are playing an active role.
Particles in suspension in the water column (other than phyto-
plankton) can also contribute to light attenuation, e.g. inorganic
particles like CDOM and also zooplankton. Furthermore,
fluorescence in itself is only a proxy of phytoplankton concentra-
tion and fluorescence response is known to vary with phytoplank-
ton species and physiological state [33]. In addition, phytoplank-
ton species differ to a large extent in their size and shape.
Therefore, for a given chl-a concentration estimated from the
fluorometer, we can expect a variation in the light attenuation
factor according to phytoplankton species. A comparison with data
of high resolution measurements of ocean colour from PHYSAT,
which distinguishes the dominant phytoplankton groups within a
given area [41], could be used in the future to evaluate the effect of
Figure 2. Trajectory of the four seals tagged in October 2009. ft03-Cy1-09, ft03-Cy2-09, ft03-Cy4-09, ft03-Cy5-09.
doi:10.1371/journal.pone.0047444.g002
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phytoplankton species on light attenuation. However, as coastal
areas were excluded from our study, we believe that turbidity had
a limited effect on the light attenuation coefficients we calculated.
Despite the fact that light attenuation only provides an
imperfect proxy of phytoplankton concentration, such measure-
ments are likely to improve our understanding of the horizontal
phytoplankton structuring at the sub-mesoscale. Until now, only
mesoscale features could be investigated using fluorescence.
Indeed, up to 40 attenuation coefficients can be calculated daily
along the track of a SES during summer daylight hours at
Kerguelen latitude’s, and up to 60 for one day (24 daylighthours)
when SES are foraging in high Antarctic waters during summer.
Furthermore, in comparison to fluorescence measurements, light
requires very small amount of electrical power to be measured and
therefore can be collected over extended periods of time.
The mean K0.75 obtained in this study corresponds to a value
characteristic of oligotrophic waters. This is in agreement with the
literature suggesting that the SO is relatively biologically poor
[42], and that overall productivity has to be related to extensive
area rather than productivity per unit of surface. Seals were at sea
during the austral spring and early summer and, therefore,
encompass the bloom and maximum phytoplankton concentration
period occurring over December [43]. The seasonal increase of
phytoplankton concentration is supported by the positive relation-
ship identified between K0.75 and time.
Phytoplankton concentration estimated from fluorescence or
K0.75 was found to decrease with increasing temperature at 200 m
as well as with the number of temperature inversions within the
water column. This finding is consistent with the fact that higher
phytoplankton concentrations are generally found in association
with cyclonic eddies exhibiting colder cores than surrounding
waters [44]. These colder cyclonic eddies have a southward origin
and the upwelling generated within these mesoscale features
injects nutrient rich water into the euphotic layer, stimulating
primary production. Lower phytoplankton concentrations were
found in locations characterized by vertical temperature hetero-
geneity. Such vertical heterogeneity, if coinciding with vertical
density heterogeneity, could be indicative of the intensity of
Figure 3. Relationship between the light attenuation coefficient and chlorophyll a concentration. Observations (black) are stack to linear
regression line (red). The regression coefficient (r2) between the regression line and the observation is noted on the top right corner of the figure.
doi:10.1371/journal.pone.0047444.g003
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shearing processes and vertical mixing. At high intensities these
two mechanisms are known to locally limit the primary
productivity due to the lack of water column stability and a
deeper mixed layer depth, diluting phytoplankton concentration
and causing deep mixing of the biomass [45]. In the present work,
the reconstruction of chl-a profiles from light measurements [27]
was not performed as this was not the main objective of this study.
However, this will be investigated in future work and the accuracy
of such reconstructions will be assessed by concomitant chl-a
profiling provided by the fluorometer.
2 Ecology
Many studies have been able to relate oceanographic conditions
to the prey availability and to predators
[8,10,15,17,19,22,23,46].However, to our knowledge, this is the
first study showing that light level within the water column is a
critical determinant of diving depth of SES. During daylight hours
nearly sixty percent of the variance in daylight DBD of SES could
be explained by the light level at 150 m. Previous studies have
shown that moonlight affects the diving depth of Galapagos fur
seals, with these mammals diving deeper during full moon nights
Figure 4. Relationship between summed chlorophyll a concentration and the mean depth of the bottom dive of elephant seals.
Observations (black) are stack to linear regression line (red). The regression coefficient (r2) between the regression line and the observation is noted
on the top right corner of the figure.
doi:10.1371/journal.pone.0047444.g004
Table 2. Parameters estimation for the second model (DBD,
summed chl-a concentration + IR0+ temp200) with standard
error and p-values.
Estimated
coefficient
Standard
error p-value
Summed chl-a
concentration
2 5.88 1.33 ,0.001
Surface light (IR0) 2.25 1.12 0.02
Temperature at 200 m 11.01 6.1 0.03
(DBD: Diving Bottom Depth.).
doi:10.1371/journal.pone.0047444.t002
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compared to moonless nights [30]. Several studies have shown that
light level precisely controls the vertical distribution of many
species of crustaceans as well as myctophid fish.
By day and by night, water surface light level is likely to be
related to abiotic factors such as cloud cover. During daylight
hours, sun angle also plays a significant role. However,
phytoplankton concentration is the critical factor controlling light
Figure 5. Relationship between the light intensity at 150 m and the mean bottom depth of elephants seals dive. Observations (black)
are stack to linear regression line (red). The regression coefficient (r2) between the regression line and the observation is noted on the top right corner
of the figure.
doi:10.1371/journal.pone.0047444.g005
Table 3. Parameters estimation for the second model for days (DBD , WMTH + temp200+ Light150) with standard error and p-
values.
Estimated coefficient Standard error p-value
Water Masses Temperature Heterogeneity
(WMTH)
4.31 0.18 ,0.001
Temperature at 200 m 17.11 0.86 ,0.001
Light at 150 m 4.33 0.07 ,0.001
(DBD: Diving Bottom Depth.).
doi:10.1371/journal.pone.0047444.t003
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attenuation and, therefore, light levels below the euphotic layer.
Our finding is consistent with the result obtained by Dragon et al.
[25]showing that diving depths of SES were negatively related to
remotely sensed surface chl-a concentration. This result was
interpreted as a possible effect of reduced light within the water
column, allowing prey to be closer to the water surface and
therefore more accessible to the diving seals. Our results confirm
this interpretation, and show that this phenomenon is not limited
to daylight hours. Myctophids, a major component of the female
elephant seal’s diet, are known to perform diurnal vertical
migrations in response to surface light conditions [31]. The extent
to which light affected the depth distributions of SES prey species
was unexpected. Indeed, when light penetrated to as deep as
150 m – presumably representative of bright, sunny conditions
and clear water – SES reached depths exceeding 700 m.
Interestingly, during daylight hours, at the bottom phase of the
seal dive, a particular light intensity was measured, slightly above
the detection level of the TDR light sensor (42.1613.7 which
corresponds to less than 10210 W.cm22). This light level could be
indicative of the light optimum of their prey species, such as
myctophids.
While light is a dominating factor, for a given light level, SES
were found to dive deeper in locations where water was warmer
and the vertical water temperature heterogeneity was greater. This
suggests that other factors contribute to controlling the vertical
distribution of SES prey. The positive effect of bathymetry on the
DBD at night remains unclear to us, and this result will need to be
confirmed by further investigations.
The relationship between temperature and diving depth has
been emphasized by previous studies [22,25]. Our work reveals
that the effect of these factors is particularly strong at night, but
that light is the key factor during daylight hours. These results are
consistent with previous studies showing that vertical distribution
of myctophidsis highly related to temperature [31,47,48]. How-
ever the role of light in controlling the vertical distribution of prey
species is defined by a combination of light and temperature.
Other parameters, such as dissolved oxygen, known to control the
vertical distribution of a broad range of marine organisms,arelikely
to be contributing factors. It is less clear to us how vertical
temperature heterogeneity may act, but this could be indicative of
areas of lower prey abundance, with elephant seals performing
more exploratory dives. These dives are known to be deeper under
such conditions [49].
Within the polar frontal zone, chl-a concentration was found to
vary by factor of two between years of high primary production
and years of low primary production [41]. Primary production is
likely to impact upon the richness of secondary production and,
therefore, prey abundance for secondary and apex predators.
Furthermore, during years of low phytoplankton concentration,
light attenuation is likely to be lower and SES may therefore have
to dive deeper and expend more energy to access prey. By
extension, a decrease in phytoplankton concentration may not
only impact SES through prey availability, but also through
vertical accessibility. These factors would result in increasing
foraging costs and a decrease in foraging and demographic
performances. This effect should be taken into account when
investigating the possible ecological consequences on deep diving
predators in relation to climate change.
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Introduction 
For the last decades, several studies based on measurements in situ and 
modelling have clearly noted a decreasing trend in the concentration of dissolved 
oxygen in the oceans, for which climate change was identified as a critical factor (e.g. 
Matear & Hirst 2003). First, the solubility of oxygen drops as the ocean waters get 
warmer. Second, warmer ocean waters are more stable, thereby slowing down the 
ocean circulation system (Joos et al. 2003) and reducing the vertical mixing 
processes between water layers. The result is less oxygen transported from the 
oxygen-rich surface layer (in contact with air) into the deep ocean, where zones 
depleted in dissolved O2 (oxygen minimum zones – OMZ) are expanding (e.g. 
Shaffer et al. 2009, Stramma et al. 2010). In addition, the slowing down of the 
ocean’s circulation system also results in a reduced supply of nutrients from the deep 
layers into the ocean surface. The low availability of nutrients in the surface layers 
causes the decline of phytoplankton biomass and diversity (i.e. oxygen producers) 
(Boyce et al. 2010) and hence, the level of oxygen at surface is bound to decline 
further. Influenced both by physical and dynamical characteristics of water masses 
and biological production, dissolved O2 proves to be a sensitive indicator of changes 
in properties of marine environment (Bindoff and McDougall 2000). 
However, although the critical role of dissolved O2 for indicating changes in the 
oceans clearly appears, the future impact of its declining on marine life and 
ecosystems’ health is still quite unclear. A decreasing in dissolved oxygen 
concentration could affect the biological activity of micro-organisms at depth and 
hence, generate perturbation in the functioning of ecosystems and accelerate 
changes in biogeochemical cycling (Schmittner et al. 2008). Moreover, many marine 
taxa are unable to abide low oxygen concentration and a decline in oxygen should 
lead to habitat compression for hypoxia-intolerant species, with eventual loss of 
biodiversity (Stramma et al.2010, 2011). In every cases, clearly addressing physical 
or biological issues related to dissolved oxygen in the marine ecosystems requires a 
large dataset of in-situ measurements.  
Up to few years ago, accurate oxygen measurements were performed from 
infrequent and geographically-limited research vessel surveys. Recent improvements 
in sensor technology have nevertheless enabled a number of new bio-geochemical 
sensor packages to be deployed on new autonomous measurement platforms, such 
as profiling floats, gliders or moorings. As an example, over 400 Argo floats, 
dispersed in the global ocean, record dissolved oxygen besides temperature and 
salinity (source: IMOS, Integrated Marine Observation System). However, despite 
these significant advances, the physical and biogeochemical properties of some 
regions remain challenging to investigate, using such observing systems. Because of 
its remoteness, regular harsh weather conditions and seasonal presence of sea ice, 
the Southern Ocean (SO) remains largely under-sampled by the conventional 
instruments. But more than just a sampling issue, overcoming the lack of 
biogeochemical data in the SO is even more critical, as this region displays the 
largest change in the air-sea exchange of oxygen with climate change (Matear et al. 
2000). 
In this context, the development of new ways to sample the SO would be very 
useful. For instance, the development of original bio-logging devices, deployed on 
southern elephant seals (SES) since 2003/2004, led to a significant increase in 
samples of vertical profiles of temperature, salinity and fluorescence in the remote 
SO (Roquet et al. 2013). This methodology was very efficient delivering near-real 
time physical and biogeochemical oceanographic data as well as new behavioural 
information on free ranging seals, which explore large areas in the SO and dive 
continuously at great depths.  
Here we promote a new stage of development of the animal-borne instruments 
with the addition of a sensor measuring dissolved O2 in the existing Sea Mammal 
Research Unit CTD-SRDL tags (Argos-linked Conductivity–Temperature–Depth-
Satellite Relayed Data Loggers -SMRU- University of St Andrews Scotland). At first, 
(i) we present the data obtained from these new devices recently deployed on 
Kerguelen elephant seals. Then, based on the assumption that the biological activity 
of micro-organisms reflects productive areas in the oceans, where trophic networks 
potentially develop (Pomeroy 1974), (ii) we investigate the relationship between the 
movement and diving behaviour of seals and a measure of the biological activity. We 
discuss how monitoring routinely this parameter on the long term using top predators 
improves the observational database of dissolved O2 in the SO and represents a new 
opportunity to investigate the relationship between air-breathing marine predators 
and the other components of marine ecosystems. Finally, we open the discussion on 
a future way of research focused on the relationship between marine predators and 
their prey, which remain dependent on dissolved O2. This point should lead to a new 
insight in the role of oxygen in functioning and structuring pelagic ecosystems. 
Materials and methods 
Instrumentation 
In the last decade, the CTD-SRDLs have been used on a range of marine 
mammals (e.g. Lydersen et al. 2002; Costa et al. 2008; Bailleul et al. 2012) but more 
intensively on Kerguelen elephant seals each year since 2003 and a comprehensive 
technical description of these tags can be found in several papers (Fedak et al. 2002; 
Boehme et al. 2009). Briefly, the devices contain a Platform Terminal Transmitter 
(PTT) transmitting summarized data via the ARGOS satellite system in near real time 
when the animal is at the surface and a miniaturised CTD (Valeport LTD, Totnes, UK) 
collecting ocean temperature and conductivity vertical profiles as well as information 
on depths of dives. The features of the different sensors (pressure transducer, 
temperature probe and conductivity sensor) such as the range of measurements and 
the accuracy are available on the SMRU website (http://www.smru.st-
and.ac.uk/Instrumentation/CTD).  
Implementation of an oxygen sensor 
The optode 4330 F is a compact cylinder (diameter: 36 mm - total length: 86 
mm) designed to measure absolute oxygen concentration (Aanderaa Instruments 
and Precision Sensing GmbH, http://www.aanderaa.com). The measurement is 
based on the ability of dissolved oxygen to act as a dynamic fluorescence quencher, 
i.e. which decreases fluorescence intensity. The sensor (range: 0-500 M, accuracy 
<8 M, response time <8 sec) includes an optical part and its own digital signal 
processor that treats the signal, compensates for the calibration constants and gives 
out absolute readings of oxygen in micromoles per liter. Moreover, a thermistor 
measuring temperature is also incorporated in order to correct the measurement for 
temperature variations, which affects the response of the sensor foil. The oxygen 
optode was integrated in a classical CTD-SRDL by the SMRU. As Argos messages 
are restricted in length, the number of oxygen profiles recorded was limited to 2 or 3 
per day, as well as temperature and salinity profiles. For each profile, dissolved 
oxygen concentration has been sampled from the maximum depth to the surface 
during the ascent phase of seal’s dives, so that there was always 24 points per profile 
regardless of the maximum depth (“broken stick algorithm”, Roquet et al. 2011). 
Deployment of Devices 
The CTD-Oxy-SRDLs were deployed on five post-breeding females SES in October 
2010 (1 individual) and in October 2011 (4 individuals). Animals were captured at 
Kerguelen Islands with a canvas head-bag and anesthetized using a 1:1 combination 
of Tiletamine and Zolazepam (Zoletil 100) injected intravenously (McMahon et al. 
2000, Field et al. 2002).The CTD-Oxy-SRDL tags were glued on the seal’s head 
using quick-setting epoxy (Araldite AW 2101). 
Ethics Statement 
Our study on elephant seals was approved and authorized by the ethics committee of 
the French Polar Institute (Institut Paul Emile Victor – IPEV) in May 2008. Animals 
were handled and cared for in total accordance with the guidelines and 
recommendations of this committee (dirpol@ipev.fr). 
Analyses 
Apparent Oxygen Utilization  
The apparent oxygen utilisation (AOU) is a measure of biologically utilized oxygen 
and is determined by the difference between the measured dissolved oxygen 
concentration and the oxygen saturation of a water masse: 
AOU = O2sat – O2meas
In the same water masses, characterized by density, such a difference occurs 
when biological activity acts to change the ambient concentration of oxygen. While 
primary production liberates oxygen and increases its concentration, leading for 
example to the oversaturation of surface waters otherwise in equilibrium with the 
atmosphere most of the time, respiration of micro-organisms and degradation of 
organic matter consumes oxygen and decreases its concentration at depth. 
Consequently, the higher the AOU of a water masse is, the more important was the 
biological activity in this water masse since its last equilibrium state. 
The oxygen saturation (O2sat) with respect to temperature and salinity was calculated 
using formula detailed in Benson & Krause (1984). 
Seawater density 
Given that dissolved oxygen and consequently AOU values strongly depends on 
seawater temperature and salinity, we calculated density () of water layers crossed 
by seals from temperature and salinity profiles recorded by each individual and using 
formula detailed in Benson & Krause (1984). 
Argos tracks and dive behaviour 
We analyzed the ready-to-use dataset provided by the SMRU, where the 
Argos tracks were already filtered according to the locations accuracy. In order to 
investigate the relationship between movement of individuals and the AOU at 
surface, we have first segmented the tracks into different parts, based on the mean 
and variance of the linear distance of successive locations from the colony. The 
different segments were determined according to the most significant changes in the 
distance to the colony using the function “cpt.meanvar” (package “changepoint” 
version 0.6, R Development Core Team 2011). For each segment we then calculated 
the mean and variance of AOU values at surface as well as the concomitant density. 
For investigating the relationship between diving behaviour of seals and AOU at 
depth, we first determined the median of maximum diving depths of individuals for 
each segment and we then calculated the mean and variance of AOU values 
corresponding to these depths as well as the concomitant density. 
Results 
Data recorded 
During the study periods, a total of 742 vertical oxygen, temperature and 
salinity profiles were recorded over a total of 389 days, which corresponds to an 
average of 1.9 ± 0.06 profiles per day per seal. The number of oxygen seals’ profiles 
represents 49% of all the oxygen profiles recorded in the same region during the 
same period. The other profiles having been provided by Argo-oxygen floats (source: 
http://www.coriolis.eu.org/Data-Services-Products). Moreover many seals’ profiles 
covered the Kerguelen plateau a zone otherwise largely under-sampled by floats 
(source: http://www.coriolis.eu.org/Data-Services-Products). The values of oxygen 
concentration measured by seals ranged from 137.22 μM.L-1 to 343.52 μM.L-1. 
Locations of all the seals’ profiles are represented along the track of each individual 
in the figure 1 and example of a vertical oxygen section performed by an elephant 
seal is presented in the figure 2. 
Relationship between seals’ behaviour and AOU values 
No clear relationship between movement and dive of seals and AOU values 
was observed either at surface or at depth. In every case, AOU values were rather 
strongly related to the density of water masses (Table 1). However, it should be 
noted some punctual significant changes in AOU values independently of density. 
First, it appears that a zone where the individual #4 increased sinuosity in his track 
was characterized by a decreasing peak of AOU values at surface, indicating an 
important oxygenation of this area (Fig 3). Within this zone, the thickness of density 
mixed layer is not different compared to the adjacent waters (Fig 4). Then, if we just 
have a look on areas and deep water masses targeted twice by seals at different 
periods, for example at the beginning of the trip and when returning (see particularly 
the individuals #3 and #4 Fig 3), we observe that the AOU values significantly 
increased (#3: t= 2.31, p = 0.037; #4: t= 3.02, p = 0.016) due to a decrease in local 
oxygen concentration, while diving depths, water density and oxygen saturation 
remained the same (Table 2). According to these differences, we estimated that the 
biological oxygen consumption was 9.86 μM.L-1 in 73 days (from 28/10/2011 to 
11/01/2012) and 8.26 μM.L-1 in 70 days (from 04/11/2011 to 13/01/2012) respectively 
for the areas crossed by the individuals #3 and #4.
Discussion 
As temperature, salinity and fluorescence, dissolved oxygen is an important 
parameter needed to be measured for improving our understanding of the functioning 
of oceans. Since under-sampling of dissolved oxygen represents the main cause for 
our limitation in understanding and quantifying key oceanic biological and 
biogeochemical processes, any new input data is very useful. Moreover, oceanic 
processes occurring over a continuum of spatial and temporal scales (e.g. 
mesoscale, “event” scale, seasonal scale), it is of a crucial importance to use a way 
of measuring, which reflects as closer as possible such a continuum. Diving almost 
continuously at great depth during most of the year and covering large distance 
through remote areas of the Southern Ocean, Kerguelen elephant seals prove to be 
relevant alternatives to other instruments for monitoring the oceans. The seal-derived 
measurements of ocean dissolved oxygen provided both a broader and a finer spatial 
and temporal resolution than was possible using any other method. A number of 
studies have notably shown that these animals focus their foraging activity within 
particular oceanic structures, such as mesoscale eddies, whose role in driving the 
magnitude of biogeochemical fluxes is still largely misunderstood (McGillicuddy et al. 
1999, 2003). The seal-derived measurements of dissolved oxygen could contribute to 
a better understanding of the role of these structures in the global biogeochemical 
cycles. 
However, regardless of the instruments used, dealing with calibration and drift 
of sensors and controlling quality of data from dissolved oxygen devices remain a 
major challenge (e.g., Körtzinger et al. 2005; Riser and Johnson 2008). Although the 
issue is not yet integrally solved, standardized procedures requiring both laboratory 
developments and field testing can be applied for improving confidence in data 
recorded (Körtzinger et al. 2005). In our study, it was not possible to perform 
complete procedures of calibration and control. Only partial tests in the field were 
conducted. That’s why dissolved oxygen values must be here considered cautiously. 
Nevertheless, the oxygen concentrations measured by seals are consistent with 
previous measures conducted in close areas (Dehairs et al. 1990, Park et al. 1993) 
and in every case, the relative information on characteristics of water masses with 
dissolved oxygen provided by seals, proves to be promising.  
First, our results highlight one zone where the oxygenation at surface was 
higher than expected, revealing either an important mixing activity induced for 
instance by wind or an intensive local production of oxygen by phytoplankton. No 
clear difference in the thickness of the density mixed layer in this zone compared to 
the adjacent waters lead more to the second assumption. However, the presence of 
a large cloud cover over the area has prevented the use of satellite images of ocean 
color to assess the concentration of phytoplankton. Therefore further investigations 
are needed to clearly conclude on this point. Second, significant differences in AOU 
values were detected when controlling for water masses at depth for a given location 
at different periods, likely to reveal oxygen depletion due to biological consumption. 
The differences in AOU values seem to be credible, although other similar values 
were recorded in long-term studies in a global context (e.g Joos et al. 2003). Here, 
the differences observed could be explained by the presence of micro-organisms 
involved in the degradation of the summer phytoplankton bloom occurring over the 
Kerguelen plateau in November-December (e.g. Blain et al. 2007). 
Beyond our results, measurements of dissolved oxygen by air-breathing 
predators open new fields of investigation in the study of marine ecosystems. 
Although not directly used by air-breathing predators, such as elephant seals, 
dissolved oxygen is a crucial parameter for life of many other marine organisms, such 
as fish. Its measurement could be particularly relevant for improving the 
characterization of environmental conditions, in which potential prey of seals are 
distributed. The lack of information related to prey catch attempts by seals in the 
present study prevents us to clearly characterize the feeding zones of seals, and 
therefore the potential habitat of their prey, by dissolved oxygen. Moreover, we have 
no indication that dissolved oxygen is a crucial parameter for the distribution of 
potential fish prey of seals in the well oxygenated Southern Ocean. In this context, it 
could be of a more critical interest to enlarge this approach to other predators in other 
systems, where the supply of oxygen is limited compared to demand. Previous 
studies have highlighted a possible relationship between foraging depths of predators 
and the position of the ocean's oxygen minimum layer through the water column (e.g. 
Papastavrou et al. 1989). Monitoring dissolved oxygen directly by marine predators in 
combination with their foraging behaviour might address this issue.  
More locally, the extension of coastal oxygen minimum zones (OMZ), which 
increases and decreases naturally and seasonally, drives the biological activity of 
marine life and fisheries along the shore of many developing countries (Bertrand et 
al. 2010). Now, horizontal and vertical expansion of the OMZ is strongly affected by 
climate change and the depletion in dissolved oxygen related. Marine predators, 
which evolve in these key ecosystems, represent an opportunity to assess the 
ecological and socio-economical impacts of ongoing and forthcoming change in 
dissolved oxygen concentration within these systems. 
Given the utility of oxygen for determining consequences of climate changes 
on marine ecosystems and for a better understanding of ecological interactions in the 
ocean, recording routinely and continuously its concentration, thanks to predators, 
proves to be particularly relevant and promising. We recommend that serious 
attention be given to this approach in many key ecosystems within the world ocean. 
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Abstract33 
Assessing energy gain and expenditure is a difficult task in free ranging 34 
marine predators but critical to understand how the environment should impact the 35 
variation of individual body condition. Six post-breeding southern elephant seals 36 
(SES, Mirounga leonina) females were equipped with bio-loggers to investigate their 37 
foraging efficiency in relation to their foraging habitat by estimating the variation of 38 
prey catch attempts, seal body density and swimming effort along their track.  Three 39 
different habitats delineated by the main frontal structures of the Southern Ocean 40 
were defined. Our results show that variation of seal density is related to a 7-day lag 41 
to the number of prey catch attempts with a significant effect of foraging habitat 42 
effect. This suggests that for a given number of prey catch attempts the profitability 43 
differs between oceanographic domains, being higher north of the sub-Antarctic front 44 
compared to south of the polar front. This study underlines the relationships between 45 
prey intake and quality on the variation of predator body density. 46 
47 
Keywords: body density, oceanographic domains, foraging success, prey catch 48 
events, southern elephant seal, swimming effort 49 
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1. INTRODUCTION66 
 Within the optimal foraging framework, net energy gain is the “currency” that 67 
individuals should maximize and results from the balance between the energy 68 
expenditure to cover maintenance and locomotion costs and the energy gain 69 
resulting from prey consumption. Assessing this net gain of energy is a difficult task 70 
in free ranging marine predators. However, the collection of such information is 71 
critical to understand how change in prey abundance and/or accessibility should 72 
impact the energy balance and its consequences on the reproductive output of 73 
individuals.  74 
75 
In recent years, the combination of time depth recorders with high frequency 76 
accelerometers has provided new insights into the foraging efficiency of a broad 77 
range of species. Indeed it is possible to assess prey catch attempts from head 78 
mounted accelerometers (Viviant et al. 2010, Gallon et al. 2012). Furthermore, the 79 
monitoring of acceleration also provides a direct indication of the locomotion costs. 80 
Within this context, southern elephant seals (SES hereafter, Mirounga leonina) may 81 
provide an ideal case study to address the question on how changes in energy 82 
expenditure and foraging success impact the net gain of energy in free ranging 83 
marine mammals. One of the main limitations of this approach is that prey catch 84 
attempts do not provide any information on the sizes, species, and energy contents 85 
of the preys consumed by these predators. However it is possible to assess day-to-86 
day variation in seal body density (kg.m-3), a direct proxy of the lipid/lean tissues 87 
proportion of that species, by monitoring the change of drift rate during the drifting 88 
phase of resting/food processing dives (i.e. drift dives, Crocker et al. 1997; Biuw et al. 89 
2003) or the speed or swimming effort during the descent and ascent phases of dives 90 
(Miller et al. 2012, Richard et al. under review). As a result, it should be possible to 91 
relate changes in seal condition with prey catch attempts and then to assess the net 92 
energy gain. Elephant seals are well insulated from their cold marine environment, 93 
and thermoregulation costs in water are thought to be limited in that species (Noren 94 
2002). As a consequence, the locomotion cost associated with foraging is likely to be 95 
the main source of variation in energy expenditure at sea.  96 
97 
Female SES forage mainly on small preys belonging to myctophid families 98 
(Cherel et al. 2008; Naito et al. 2013). Different myctophid assemblages are known to 99 
occur at different depth and to be separated by the main frontal structures of the 100 
Southern Ocean (Hulley 1981). Therefore, for a given prey encounter event, the 101 
profitability may differ with oceanographic domain and with prey depth. 102 
Our objective was to assess whether the day-to-day variation of seal body density 103 
could be related to prey catch attempts and locomotion costs when taking into 104 
account the oceanographic domains in which seals were foraging. 105 
106 
2. MATERIALS AND METHODS 107 
 The foraging performances of 6 post-breeding SES females from Kerguelen 108 
Island were investigated by equipping them with Argos GPS tags combined with 109 
time-depth recorders registering pressure and temperature at 1 Hz, and with 3-D 110 
head-mounted accelerometers recording at 16 Hz, along their trip (Table 1). Data 111 
processing and analyses were conducted using MATLAB (The MathWorks, Natick, 112 
MA, USA), and with R (R Development Core Team 2012) for statistics analysis. 113 
Values are presented as mean ± SD. 114 
115 
We calculated seal density as a function of the drift rate (Biuw et al. 2003, Aoki 116 
et al. 2011, Richard et al. under review, Fig. 1a). However, the six seals performed 117 
on average only 83±35 drift dives over their trip for a mean total of 3867±399 dives. 118 
In a previous study Richard et al. (in review) showed that change in descent absolute 119 
speed (Fig. 1b, see supplementary information) provided an accurate estimate of  the 120 
day-to-day seal body density change (Fig. 1c) and therefore were used in the current 121 
study to estimate change in seal condition (see supplementary information). 122 
123 
 Prey catch attempts were estimated from the automatic processing of head-124 
mounted accelerometer data. We identified a prey catch attempt as a peak on the 125 
three accelerometer axis (Viviant et al. 2010, Gallon et al. 2012, see supplementary 126 
information), and we calculated the total amount of prey catch attempts over a 5-day-127 
period moving window with a 1-day shift.  128 
Swimming effort was estimated by the sum of the absolute value of lateral axis 129 
acceleration filtered by a high-pass filter, corresponding to the strokes amplitudes 130 
(Sato et al. 2003, see supplementary information), over the same 5-day moving 131 
window as prey catch attempts.  132 
133 
Most myctophid species are tightly linked to water temperature, which explains 134 
their biogeographic distribution (Hulley 1981, Loots et al. 2007). Furthermore, 135 
according to Guinet et al. (2013), three main oceanographic domains were 136 
distinguished (Fig.1.d): north of the sub-Antarctic front (habitat 1), between the sub-137 
Antarctic front and the polar front (habitat 2), and south of the polar front (habitat 3). 138 
We considered the prey catch attempts and the swimming effort as approximations of 139 
the foraging activity which was attributed to a given oceanographic domain according 140 
to the mean 200-m temperature (see Guinet et al. 2013) calculated from dives over a 141 
5-day period. 142 
143 
 We used a General Linear Mixed-Effects Model (GLMM) via R, aimed at 144 
explaining whether the body density variation rate could be related to the number of 145 
prey catch attempts, the swimming effort, the seal body density and the 146 
oceanographic domain as a categorical factor. All variables were normalized and 147 
individuals were used as the random factor. As females exhibited different body 148 
density, we included it as an explanatory variable. Data exhibited a high degree of 149 
autocorrelation and therefore an autocorrelation function was implemented in the 150 
model (Zuur et al. 2007). For the oceanographic domains, we used a comparative 151 
method in order to evaluate their respective effect on body density variation rate. As 152 
a result, in domains with negative values, seals would decrease their body density 153 
faster (i.e. improve their condition) than in domains with positive values. Finally, we 154 
calculated effective lags in days as the difference between the end of the foraging 155 
activity period, i.e. the fifth day of the 5-day moving window and the beginning of the 156 
body density variation period, i.e. the first day of the 5-day moving window of body 157 
density variation. Then, we tested GLMM with ranging effective lags from 1 to 15 158 
days. The best lag model was selected according the AIC criterion. The sizes of data 159 
sets were maintained identical regardless of the lag tested to allow direct 160 
comparisons of AIC values between models.  161 
162 
163 
3. RESULTS 164 
Seals performed 547±160 prey catch attempts per day (range: 338-763) and 165 
the mean daily swimming effort was 55411±9838 m.s² (range: 43331-69182).  166 
The best effective lag, i.e. the lowest AIC, was found to be 7 days. In other 167 
words, body density variation is best explained by the number of prey catch attempts 168 
which took place 7 days earlier. The best model was obtained when integrating prey 169 
catch attempts over a 5-day period.  170 
171 
 For a 7-day lag and a 5-day integration period, density variation was 172 
significantly related to the number of prey catch attempts and oceanographic 173 
domains (Table 2). Similar relationships were found when integrating over 3-day and 174 
4-day periods, but in those cases the best effective lags were 8 and 9 days 175 
respectively. Indeed an increase of prey catch attempts induces a decrease body 176 
density, indicative of an increase in lipid proportion (Fig.2). Furthermore, when 177 
controlling by the number of prey catch attempts, seal foraging north of the sub-178 
Antarctic front (habitat 1) had its body density decreasing at the fastest rate, while 179 
seals foraging south of the polar front decreased their density at the slowest rate 180 
(habitat 3; Fig. 2). An increasing swimming effort tended to induce a positive, but 181 
non-significant, effect on density variation (Table 2).  182 
183 
4. DISCUSSION 184 
The lag between change in foraging success/effort and change of body 185 
condition is interpreted to represent the minimum time over which a body density 186 
change (i.e. the relative proportion between lipid and lean tissues) was detectable. 187 
The 7-day effective lag is consistent with the time lag of 4 and 6 days identified for 188 
post breeding females between Area Restricted Search behavior and change of seal 189 
density (Thums et al. 2008; Dragon et al. 2012). 190 
191 
As expected, improvement of seal condition (i.e. increase of lipid proportion) 192 
was positively related to prey catch attempts. The inter-individual variability in the 193 
mean prey intake was two times greater than the variability swimming effort (125 % 194 
versus 60%) and the higher the numbers of prey catch attempts the faster seals 195 
improve their body condition. No effect of swimming effort and initial density was 196 
detected, indicating that body condition changes appear to be mainly driven by 197 
variations of prey intake when controlling for foraging habitat (see Table 2).  198 
199 
In accordance to previous study (Thums et al. 2011), oceanographic domains 200 
visited by southern elephant seals were found to have a large effect on the rate of 201 
density variation. In the current study we shown that despite a lower number of prey 202 
catch attempts for the seal foraging north of the sub-Antarctic front compared to 203 
those foraging south of the polar front, seals exhibited identical mass gain indicating 204 
that they were feeding on different prey size and/or quality. Interestingly, the largest 205 
myctophids such as Gymnoscopelus nicholsi, G. piabilis and G. bolini are more 206 
abundant north of the Subantarctic front, while the smaller ones as Electrona 207 
carlsbergi and E. antarctica dominate the myctophid community south of the sub-208 
Antarctic front. The mean mass of G. piabilis and G. nicholsi is about 30 g, while G. 209 
bolini can weigh as much as 200 g. In comparison the mean mass of E. antarctica or 210 
E. carlsbergi is about 9 g (see Guinet et al. 2013). Furthermore these resources are 211 
more difficult to access north of the sub-Antarctic front as seals have to dive deeper 212 
in warmer waters (Biuw et al. 2007, Guinet et al. 2013) resulting  in greater 213 
locomotion costs and longer transit time to access their prey (Miller et al. 2012). 214 
Indeed the seal 2, foraging north of the sub-Antarctic front, exhibited the lowest 215 
number of prey catch events but the third largest swimming effort (see table 2).  In 216 
accordance with the optimal foraging/diving theory predictions (Mori 1998), our 217 
results indicate that these increased foraging costs, partly related to the diving depth 218 
but also the buoyancy of the seals (Miller et al. 2012, Richard et al. in review) are 219 
likely to be compensated by targeting larger/better quality preys north of the sub-220 
Antarctic front allowing a greater energy intake per unit of time spent foraging at the 221 
bottom of the dive. 222 
223 
To our knowledge this study provides one of the first evidence that the 224 
increase of lipid proportion in post-breeding SES females is mainly driven by the 225 
variation of both the number and quality of prey consumed, with a limited, if any, 226 
effect of foraging cost.  227 
228 
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Fig.1 : a) Body density calculated with drift rate along the track of seal 1 (see Table 1) 324 
provided as an example.  325 
b) Absolute descent speed over the trip of seal 1. 326 
c) Body density estimated by the linear relationship linking body density to absolute 327 
descent speed of seal 1 328 
d) Location of the 3 habitats represented on the trips of the 6 seals indicated by 329 
numbers (see Table1), around the Kerguelen Archipelago in the Austral Ocean. In 330 
green is shown the habitat 1 north of the sub-Antarctic front (yellow line), in blue the 331 
habitat 2 between the sub-Antarctic front and the polar front (blue line) and in red the 332 
habitat 3 south of the polar front. The track of seal one is indicated with the red arrow. 333 
334 
335 
Fig.2 : Linear model between the variation of seal body density and the number of 336 
prey catch attempts, the linear  relationship and data points for habitat 1 (north of the 337 
sub-Antarctic  front)  in green, in red for habitat 3 (south of the Polar front). Only data 338 
points in blue are presented for habitat 2 (between the sub-Antarctic front and the 339 
polar front). Regression of linear models were obtained by estimating the relation 340 
between the body density variation and the explaining factors  and fixing other 341 
parameters in order to fit with the GLMM, for the 7-day lag data.  342 
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Supplementary information: 356 
Change in body density. 357 
Seal density was estimated according to the drift rate. Indeed, during passive drift 358 
phases, elephant seals are only subject to drag force and buoyancy. Thus, during 359 
ascending drift phases FB=FD, and during descending drift phases FB=-FD (Biuw et al. 360 
2003, Aoki et al. 2011). We resolved the equation and we obtained the mean seal 361 
density for descending drift phases (Richard et al. in review): 362 
363 
(seal) = (sw)+ , (1) 364 
Where (seal) and (sw) are respectively the seal and the sea water densities (kg.m-365 
3), U(drift) is the seal passive drift rate (m.s-1). Cd is the drag coefficient, fixed to 366 
0.69, and based on the total surface area (m2): S(seal) (Biuw et al. 2003; Aoki et al. 367 
2011). Then V(seal) is the seal volume (m3), and g is the gravity acceleration 368 
(=9.81m.s-2). The relative seal density aims at getting the best proxy of absolute 369 
value s (fig 1a). So we monitored descent absolute speed, Udescent to get better 370 
information on the variation trend of the body density over the trip (Miller et al. 2012, 371 
Richard et al. in review, see fig 1b). Absolute speed was calculated with the body tilt 372 
obtained by accelerometers and the vertical speed, which is a difference of depths for 373 
a given duration, measured thanks to loggers (Miller et al. 2004), using the following 374 
relationship: 375 
376 
Uabs=  (2) 377 
378 
Swimming speed calculated thus was considered reliable when the absolute body 379 
pitch was over 30°. As a result, we used this proxy for deep descents, starting below 380 
200m depth and with an absolute pitch over 30° (Watanabe et al. 2006). Indeed, 381 
seals were considered fully compressed for depths greater than 200m (to exclude 382 
variation of density which might be due to lung collapse under pressure (see Biuw et 383 
al. 2003).  384 
385 
Finally we estimated the regression:  (seal)=a*Udescent +b, (3) 386 
387 
As a result we obtained a value of body density for every descent, and so for almost 388 
every day over the trip (fig 1c). 389 
  390 
Prey catch attempts. 391 
Data from the accelerometer were processed according to Viviant et al. (2010) and 392 
Gallon et al. (2012) using custom-written Matlab code (available on request). 393 
Identifying individual feeding events from the accelerometry data was performed 394 
according to the following procedures:  Firstly, the 3 accelerometer time series were 395 
filtered with a high pass filter of 0.33 critical frequency for data sampled at 16 Hz to 396 
remove the remaining noise corresponding to swimming movement, highlighting the 397 
peaks in acceleration which represent head movements. Rapid head movements 398 
were used to identify possible prey catch attempts. The 0.33 filter was defined 399 
visually on power spectral density of acceleration on the 3 axes. Secondly, the 400 
standard deviation along a fixed 1s window over each time series axis was calculated 401 
to sum up accelerations at a 1s scale. Then, the standard deviation along a 5s 402 
moving window, over each standard deviation time series, was calculated for each 403 
axis to highlight extreme standard deviation and consequently significant 404 
accelerations. The threshold distinguishing those extreme events was defined using 405 
the kmeans function (Matlab, tool box statistics) and was calculated for each seal and 406 
for each axis taken independently. Only head movement events which could be 407 
detected simultaneously on the 3 axes were considered as a true prey catch attempt, 408 
others were considered to be related to dives where animals did not alter their 409 
swimming behaviour whilst travelling underwater. Continuous values at 1Hz above 410 
the threshold were considered as a unique prey catch attempt. Events separated by 411 
periods longer than 1s below the threshold value for any given axes were considered 412 
as a different prey catch attempt. The number of prey catch attempts was determined 413 
for each dive.   414 
415 
Swimming effort. 416 
Swaying accelerations often contained low frequency variations that were assumed 417 
to be the result of various turning and rolling movements by the seals. These were 418 
separated using a high-pass filter in order to extract the information on flipper 419 
stroking activity. The swimming effort was estimated by isolating the tail movement in 420 
the lateral acceleration signal and counting the oscillations and their amplitudes. 421 
When inspected visually, the lateral axis spectrum of the whole acceleration data 422 
shows a clear bimodality, in which the high-frequency peak corresponds to the 423 
dynamic acceleration due to tail movements (Watanabe et al. 2006). The lateral axis 424 
was processed using a high-pass filter bounded at 0.6 Hz. The remaining peaks and 425 
troughs with absolute amplitudes greater than the set threshold were considered to 426 
represent individual strokes (Sato et al. 2003). We isolated flipper stroke signals and 427 
we extracted peak numbers and values using the findpeaks MATLAB built-in 428 
function. Summing the maximum value of these peaks over a time-series window 429 
provides an estimate of the swimming effort that integrates the number of tail swings 430 
and their intensity, allowing the calculation of the swimming effort index.   431 
Swimming effort (m.s-2) was the sum of the absolute value of lateral acceleration 432 
peaks, , over the duration of the dive. Only the lateral axis accelerations 433 
were used. Indeed the longitudinal and vertical axes do not provide more information 434 
on the amplitude of the tail movement, as tail movements of southern elephant seals 435 
are almost exclusively lateral ones.  436 
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Abstract: 31 
Bio-logging technology largely contributes to investigate the ecology of marine 32 
species in their natural environment. However, permanent improvements in accuracy 33 
and battery life of such devices lead to an increasing amount of data. Therefore, data 34 
analyses require efficient automatic and comprehensive processing methods. Data 35 
from bio-logging appear in the form of a physical signal either like a periodic curve or 36 
a set of random pulses. While periodic signal may be easily analyzed by a large 37 
panel of methods, extracting the information related to random pulses, automatically 38 
and routinely, remains a challenge. In this study, we developed a new method called 39 
“BioPIC” (“Biological Pulse Identification and Characterization”), to detect, date, 40 
quantify and characterize pulses recorded by bio-loggers. We then applied this 41 
method in two real datasets already analyzed in previous studies. The first dataset 42 
was the light signal recorded by foraging elephant seals. Detecting and 43 
characterizing pulses in such a signal has provided innovative information on 44 
bioluminescence events encountered by diving seals and hence on the relationship 45 
between this marine predator and its potential bioluminescent prey. The second was 46 
the oesophageal temperature recorded by foraging king penguins. Pulses in 47 
temperature were relevant of prey catch events and their characterization has 48 
provided critical information to establish the energy budget of these animals. 49 
Although illustrated on only two examples, “BioPIC” was developed for sake of 50 
simplicity and generality. Thus, this method may be extended to a broad range of 51 
signals recorded by bio-logging and may interest most of marine ecologists 52 
53 
54 
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Introduction  64 
Investigating the behavior of animals in their natural environments remains a 65 
major challenge for research in ecology (Wilson et al. 2008). Over the past five 66 
decades, bio-logging technology has largely contributed to respond to this challenge. 67 
Many technical advances have been continuously improving knowledge and detailed 68 
understanding of free-ranging species movements and behaviors. This is especially 69 
true for the marine predators (Weimerskirch et al. 2002; Phillips et al. 2004; Ropert-70 
Coudert & Wilson 2005; Sato et al. 2008; Wilson et al. 2008). However, the 71 
counterpart of these advances is the growing volume of collected data. Some devices 72 
now record high frequency data for several months (Ropert –Coudert and Wilson 73 
2005; Shepard et al. 2008; Viviant et al. 2010), which require complex analytical 74 
processes. All the methods simplifying and automating such processes prove 75 
beneficial to conduct effective and objective research. Here we propose a general 76 
comprehensive method to analyze specific patterns in a physical signal that 77 
constitutes the main form of data recorded by data-loggers deployed on free-ranging 78 
animals.  79 
80 
 In ecology, a signal is a physical representation of a measurable quantity on 81 
animal behaviour or on the environmental conditions (pressure, acceleration, light, 82 
temperature…), which changes over time. While some signals are periodic (e.g. 83 
circadian rhythm) and easily analyzed by several methods (e.g. Fourier transform), 84 
others are characterized by a set of pulses, i.e. short and unpredictable variations 85 
(e.g. drop in oesophagus temperature induced by prey ingestion (Bost et al. 2007), 86 
records of bioluminescence events (Vacquie Garcia et al. 2012)), for which detection 87 
and characterization, both together, remain challenging. If such tool packages are 88 
dedicated to detect the occurrence of pulses (e.g. function Peaks/package IDPmisc/R 89 
cran or function findpeaks/Signal Processing Toolbox /Matlab), none to our 90 
knowledge allows dealing with the electronic (from the sensor) and/or the 91 
environmental noise inherent to physical signals. Moreover, many additional 92 
ecological information related to the shape, the duration or the intensity of a pulse are 93 
largely ignored in the analyses of such signals. 94 
95 
The objective of this study was to develop a friendly-use method; that we 96 
called “BioPIC” (for “Biological Pulse Identification and Characterisation”), to i) 97 
reliably detect, date and quantify pulses; ii) characterize pulses by calculating their 98 
value, differential intensity, duration, attenuation coefficient and physical energy, 99 
while iii) removing electronic noise. The first stage of this method was first used in a 100 
previous study related to the detection of bioluminescence events in the deep dark 101 
dives of elephant seals (Vacquié-Garcia et al. 2012). Here, we performed further 102 
developments, which were illustrated in two examples from real datasets, for both 103 
detecting and characterizing pulses in all the types of signals recorded by bio-104 
loggers. 105 
106 
Methods 107 
Coefficients calculation108 
Signal data measured by data-loggers are characterized and compared to 109 
each other within a moving window. During the analysis, the window moves value by 110 
value.  The size of the moving window must include at least three consecutive values 111 
and depends on the type of signal studied and the accuracy level desired. The larger 112 
the size is, the greater the signal is smoothed and the detection of small pulses 113 
difficult. As an example, the method is described using a moving window including 5 114 
consecutive values. Within the window, each of the 5 data points is characterized by 115 
its value I and the time t when it occurs, such as data point 1 = It-2, data point 2 = It-1, 116 
data point 3 = It, data point 4 = It+1 and data point 5 = It+2. From these characteristics, 117 
three coefficients are estimated for the data point 3. At first, a referent value Iref is 118 
determined using It-2 and It-1 (Eq 1). The ratio t between It and Iref is then estimated 119 
(Eq 1). Finally, the parameter Kt is determined using It+1 and It+2 (Eq 1). The three 120 
coefficients are not estimated for the two initial and the two final data points of the 121 
recorded signal.  122 
123 
124 
125 
126 
127 
128 
Iref, t and Kt are estimated using the function ‘qr solve’ (R Development Core Team 129 
2001) such as:  130 
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Since pulses in biological data are expected to mainly decrease exponentially, values 132 
into the matrix were log-transformed.  133 
134 
Detection and characterization of pulses135 
The characteristics It and t of each data point and the three coefficients Iref, t136 
and Kt, are used to detect the pulses and characterize their value, their differential 137 
intensity, their duration, their attenuation coefficient K and their physical energy 138 
(figure 1). 139 
BioPIC is able to deal with negative or positive pulses. A pulse is detected as follow: 140 
    pIIabs reft >− )(141 
ref
t I
pabs >− )1(α142 
For a positive pulse (i.e. reft II − >0):   
ref
t I
p
+>1α (2)143 
 For a negative pulse (i.e. reft II − <0): 
ref
t I
p
−< 1α (2’) 144 
where p is the precision given by the manufacturer taking into account the electronic 145 
noise.  146 
147 
When a pulse is detected, the reference value Iref of its first data point defines 148 
the basal value Ibasal of the pulse (figure 1), (i.e. I basal=I ref at the beginning of a pulse).  149 
A pulse ends when abs(It - Ibasal )< p (i.e. It < Ibasal + p for positive pulses and It > Ibasal - 150 
p for negative pulses).  151 
The analytical process remains the same for both negative and positive 152 
pulses. In the next of the present section, we only detailed the process for the 153 
positive ones. As long as t is higher than the detection threshold (1+p/Iref), the pulse 154 
is defined as in it growing phase. Pulse maximum (It max) represents the value of the 155 
pulse and is defined as the last consecutive pulse value for which t is higher than the 156 
detection threshold (figure 1). The difference between It max and Ibasal corresponds to 157 
the differential intensity of the pulse (figure 1a). K corresponds to the overall 158 
attenuation coefficient of the pulse and is equal to Kt when It = It max (figure 1c). The 159 
more negative is K, the fastest is the decreasing phase of the pulse. Inversely, the 160 
closer K to zero, the more gradual is the decreasing phase. Pulse duration 161 
corresponds to the difference between the time at the beginning of the pulse (ti) and 162 
the time at the end of the pulse (tf) (figure 1d). The increasing phase duration 163 
corresponds to the difference between ti and the time at It max (figure 1b). The 164 
decreasing phase duration corresponds to the difference between the time at It max165 
and tf (figure 1e). The physical energy corresponds to the integral of the minimum 166 
surface area (see Rieman integral (Jean Gounon; http://dma.ens.fr/culturemath)) 167 
delimited by the pulse (figure 1f). 168 
169 
Special case 170 
Case 1 171 
Sometimes, a significant increase occurs in the signal but It never returns 172 
below the threshold (i.e. Ibasal + p) (figure 2). Although the method detects a pulse in 173 
that case, such event had to be distinguished to the other ones due to the 174 
impossibility of calculating the corresponding pulse duration. In this situation, the 175 
pulse is only characterized by its value, its differential intensity, its increasing phase 176 
duration and its attenuation coefficient K (respectively a, b, c and d in figure 2).  177 
178 
Case 2: 179 
Sometimes, one or several additional pulses occur before the end of the 180 
previous one (figure 3). This is visually characterized by a pulse with two or more 181 
significant peaks. In this case, each pulse is only characterized by its value, its 182 
differential intensity, and its increasing phase duration (respectively a, a’, b, b’ and c, 183 
c’ in figure 3) 184 
Test on real Datasets 185 
Light signal processing to analyze bioluminescence events 186 
In 2009, the foraging ecology of four instrumented female southern elephant seals 187 
(SES) has been investigated in relation to bioluminescence events (Vacquié-Garcia 188 
et al. 2012). The seals were equipped with externally fixed MK9 -Time Depth 189 
Recorders (Wildlife Computers, Washington, USA). Such data-loggers have provided 190 
fine scale individual diving behaviour in addition to high frequency recording (every 2 191 
s) of temperature and light during the entire post-breeding foraging trip of individuals. 192 
The foraging success was estimated using diving behaviour and bioluminescence 193 
events were detected using light signal. The light sensor (Hamamatsu S2387 series 194 
photodiode) integrated into the MK9 -Time Depth Recorders  was able to measure 195 
changes in light under very low light conditions: its detection capacity ranged from 10 196 
to 250 in raw values, corresponding to log transformed values ranging from 10-11–10-1197 
W.cm2. The light sensor was used with a filter which has a maximum sensibility 198 
around 465 nm and a half band width of 420-470nm (J.Vacquie-Garcia unpublished 199 
data) which match the wavelength of bioluminescence produced by a large range of 200 
marine organisms including myctophid fish (Turner et al. 2009), SES’s main prey 201 
(Daneri et al 2002; Cherel et al. 2008).  A total of 3386 dives were analysed in the 202 
study through several months to relate bioluminescence with foraging success. 203 
BioPIC was applied on the light data obtained during one foraging trip 204 
performed by one out off the four individuals used in Vacquié-Garcia et al (2012) 205 
study. To avoid the influence of surface light, only dives deeper than 250m for night 206 
period and 550m for day period were retained for analyses. A visual validation of all 207 
the detected pulses was realized. The method was applied on raw light data but the 208 
intensity and physical energy were converted in W/cm2. The moving window size was 209 
fixed to 5 points (i.e. 10 s) for detecting a maximum of bioluminescence events. 210 
Considering the constant precision of the sensor to 2 raw values (J Vacquie-Garcia, 211 
unupublish. data), the threshold detection was fixed to 1.087 (c.f. (2)). 212 
213 
Oesophageal temperature signal to analyze penguins feeding events 214 
In 2002/2003, the foraging ecology of free-ranging penguins was investigated 215 
on  Possession Island, Crozet Archipelago (46.4°S, 51.8°E) (Bost et al. 2007). Seven 216 
brooding individuals leaving their colony to forage at sea were instrumented with a 217 
fast-response oesophageal temperature sensor for quantifying the ingestion rate and 218 
food consumption. To sum up, the capture of a cold ectothermic prey leads to a drop 219 
in oesophageal temperature, i.e. negative pulses in temperature signal. Oesophageal 220 
temperature was recorded every 1 s and the sensor precision was considered to 0.03 221 
°C (i.e.manufacturer). In king penguins, temperature drops in the oesophagus were 222 
considered to correspond to prey ingestion when the temperature decreased by ≥223 
0.06 °Cs-1 and when the amplitude of drops (i.e differential intensity in our case) was 224 
superior or equal to 0.3°C (for details see Charrassin et al. 2001).  225 
As for light data, and for supporting the operation of the method presented 226 
here, we only used one of these seven individuals. The method was adapted to deal 227 
with negative pulses. Considering the constant precision of the sensor to 0.03 (i.e 228 
manufacturer), the threshold detection was fixed to 0.9985 (c.f. (2’)). 229 
230 
Results  231 
Light signal processing to analyze bioluminescence events232 
Through data selected, a total of 1010 positive pulses were identified out of 233 
which 195 were assigned to the special case 1 and 61 (i.e. 26 x 2 and 3 x 3 pulses) 234 
to the special case 2. We visually validated 989 of these 1010 pulses (98%) as being 235 
true bioluminescence events and the 21 others (2%) were assigned to artefacts. The 236 
figure 4 presents an example of each type of pulse detected in this dataset. The 237 
different characteristics of the bioluminescence events related to pulses identified by 238 
BioPIC were summed up in the table 1 and illustrated in the figure 5.  239 
240 
Oesophageal temperature signal to analyze penguins feeding 241 
events242 
A total of 2076 negative temperature pulses were identified out of which 39 243 
were assigned to the special case 1, and 1921 to the special case 2. Each pulse 244 
corresponds to a potential ingestion of prey. The figure 6 presents an example of 245 
each type of pulse detected in this dataset. The different characteristics of the feed 246 
events related to pulses identified by BioPIC were summed up in the table 2 and 247 
illustrated in the figure 7.  248 
249 
250 
Discussion251 
The analysis of signals recorded by animal-borne instruments is a key process 252 
for interpreting ecology, physiology or behavior of many marine predators. Although a 253 
large panel of methods was already developed, particularly to examine periodic 254 
signals (e.g. Fourier transform), very few to our knowledge have been dedicated to 255 
analyze automatically and routinely signals with random pulses, especially since the 256 
data files are more accurate and larger due to recent technological progress. 257 
“BioPIC” is a tool specifically developed to address this challenge. While removing 258 
electronic noise related to sensors, “BioPIC” can detect, date, quantify and 259 
characterize at the same time random pulses in a broad range of signals recorded by 260 
bio-logging. 261 
262 
Whether the method deals with the main features of a physical signal, one of 263 
its possible limitations could be the non-integration (or the non-consideration) in the 264 
process of environmental noises induced by external factors. Under the effect of such 265 
a disturbance in the signal, both the detection and the characterization of pulses 266 
could be biased. However, the inability to clearly measure or predict the 267 
environmental noises prevents their inclusion in any methods whatsoever. Here, we 268 
bypassed this problem by selecting the part of dataset where the environmental noise 269 
appeared to be very low. Another possibility to deal with the environmental noise 270 
might be to adjust the size of the moving window. The larger the size of the window, 271 
the smoother the signal gets and, consequently, the more attenuated is the 272 
environmental noise. However, in that case, if the detection and characterization of 273 
large pulses are greatly improved, the detection of small pulses is reduced and a part 274 
of the information is probably lost. Another limitation could be the non-optimality of 275 
the method in the two special cases detailed in the results, since all the 276 
characteristics were not estimated. However, it is quite possible, even if it has not 277 
been done here, to modify the code in order to approximate missing characteristics 278 
for the studies where such approximation would be relevant. For instance, predicting 279 
the end of the decreasing curve initiated by the attenuation coefficient K in special 280 
case 1 could provide a final point for the pulse and therefore values for duration and 281 
energy. Similarly for the case 2 if each pulse needs to be characterized separately. 282 
283 
Farther than a conceptual development only, “BioPIC” was also applied on two real 284 
datasets in this study. We first analyzed the light signal recorded by foraging elephant 285 
seals in the darkness of depths. Around 98% of pulses detected in the signal were 286 
indicative of a light flash produced by bioluminescent organisms, while only 2% were 287 
not clearly identifiable probably because the standard depth chosen to avoid the 288 
influence of surface light on the signal recorded was not relevant for all the conditions 289 
encountered by seals. Numerous marine species among jelly fishes, crustaceans, 290 
squids and fishes are able to produce bioluminescent events, for which the 291 
wavelength is included in the range of detection of the light sensor used (Widder et 292 
al. 2010). At this stage, in the signal, we are not able to distinguish the light events 293 
produced by bioluminescent myctophids, which are the main prey of Kerguelen 294 
elephant seals (Daneri et al 2002; Cherel et al. 2008), from those produced by other 295 
bioluminescent organisms. Nevertheless, the significant relationship between the 296 
foraging activity of seals and the number of bioluminescent events might reflect either 297 
the presence of myctophids or at least a part of the biological activity occurring at 298 
depth in the foraging areas of seals (Vacquie-Garcia et al. 2012). More than the 299 
detection of pulses only, “BioPIC” also provides new elements for interpreting the 300 
light signal recorded. Although we are not able to present additional results in this 301 
study, there is no doubt that physical characteristics of pulses reveal innovative 302 
information on the relationship between foraging elephant seals and bioluminescent 303 
events. While the measured intensity might reflect a type of species (Haddock et al. 304 
2010) or the distance of the source of emission (Mayzonette 2002), the duration 305 
might be related to the size of the bioluminescent source (which could be a single 306 
individual or a group of individuals). To validate these assumptions and go further in 307 
the analysis process, laboratory experiments are currently ongoing. The aim of these 308 
experiments is to better understand the characteristics of pulses observed in the light 309 
signal recorded by our sensors, by stimulating under controlled conditions, a panel of 310 
bioluminescent species similar to those encountered by seals. 311 
Secondly, we analyzed the signal from the oesophageal temperature recorded 312 
by foraging king penguins. The dataset used has been already analyzed in 2007 313 
(Bost et al. 2007) but only for detecting temperature drops (i.e. pulses), which were 314 
related to feeding events (Wilson et al.1992; Charrassin et al. 2001). Here, we 315 
compared results from “BioPIC” with those obtained in 2007, and we highlighted that 316 
our method significantly improved detection of pulses and provided innovative 317 
elements through physical characteristics of pulses. While the 1809 pulses detected 318 
by Bost et al. (2007) also were by “BioPIC”, our method has detected 267 (13%) 319 
additional feeding events. The difference is explained by the threshold of detection, 320 
which was related to the precision of the sensor in “BioPIC”, but arbitrarily and 321 
subjectively determined in the method used by Bost et al. (2007). Additionally, the 322 
characteristics of pulses provided by “BioPIC” may be of crucial importance for 323 
understanding the ecology and the physiology of king penguins. While a sudden drop 324 
in oesophageal temperature is indicative of one cold prey ingestion, the total duration 325 
of a pulse as well as the attenuation coefficient, which depend on the time for the 326 
sensor to recover a basal temperature, may be related to the size of the prey. The 327 
longer the duration is or the lower the attenuation, the larger may be the prey. 328 
However, the interpretation of pulses characteristics requires validation and 329 
calibration, which may be provide by tests on captive animals.  330 
331 
The aim of this paper was not to provide an exhaustive list of all the type of 332 
data for which “BioPIC” might be useful but rather to describe two different examples 333 
as an illustration of the extended application of the method. Given the user-friendly 334 
implementation of the code as well as the comprehensive dimension related to all the 335 
parameters recorded at once, “BioPIC” may be of great interest for many marine 336 
ecologists who use bio-logging. 337 
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Table1: Characteristics of bioluminescence events related to pulses by BioPIC 
Table2: Characteristics of feed events related to pulses by BioPIC 
Figure 1: Characterization of a positive pulse in a signal. 
 It corresponds to the measured values according to the time (t). Ibasal is equal to the Iref calculated 
for the first point of the pulse. It max corresponds to the first point It when t falls below the detection 
threshold. a, b, c, d, e, f and g corresponded respectively to the value, differential intensity, increase 
phase duration, attenuation coefficient K, duration, decrease phase duration  and physical energy of 
the pulse. 
Figure 2: Characterization of a pulse which can be assigned to the special case 1. 
 It corresponds to the measured values. Ibasal is equal to the Iref calculated for the first point of the 
pulse. It max corresponds to the first point It when t falls below the detection threshold.  a, b, c and 
d corresponded respectively to the value, differential intensity, increase duration and attenuation 
coefficient K of the pulse. 
Figure 3: Characterization of pulses which can be assigned to the special case 2. 
 It corresponds to the measured values. Ibasal is equal to the Iref calculated for the first point of the 
pulse. It max corresponds to the first point It when t falls below the detection threshold. a, b and c 
corresponded respectively to the value, differential  intensity and the increasing phase duration  of 
the first pulse (in blue). a’, b’ and c’ corresponded respectively to the value, differential intensity and 
the increasing phase duration of the second pulse (in red). 
Figure 4: Examples of pulses detected in light signal. 
Graph A corresponds to a pulse which can be assigned to a special case 1.This pulse is 
characterized by a value of 1.4E-11 W/cm2 ,a differential intensity of 8.5E-12 W/cm2, an increase 
duration of 4 seconds and a K of 0 s-1. Graph B corresponds to two pulses which can be assigned to 
two special cases 2. These pulses were respectively characterized by a value of 1.12E-10 and 7.E-
11 W/cm2, a differential intensity of 9.44E-11 and 4.78E-11 W/cm2 and a increase duration of 2 
seconds. Graph C corresponds to a standard pulse which is characterized by a value of 3.16e-10 
W/cm2, a differential intensity of 3.84E-10W/cm2, a duration of 22 seconds, a coefficient of -2.07E-02 
s-1 and an energy of 2.72E-09J/cm2.  
Figure 5: Characteristics of the bioluminescence events detected with BioPIC for one animal during 
one foraging trip. Graph A, B, C and D correspond to the distribution of the differential intensity, 
duration, K attenuation and energy of the bioluminescence events detected respectively.  
Figure 6: Examples of pulses detected in temperature signal.
Graph A corresponds to a special case 1.This pulse is characterized by a value of 35.68°C, an 
absolute differential intensity of 7.19°C, an increase phase duration of 9 seconds and a K of 8.1E-
03s-1. Graph B represents two pulses which can be assigned to two special cases 2. These pulses 
were respectively characterized by a value of 35.11°C and 42.57°C, an absolute differential intensity 
of 8.12°C and 0.43°C and an increase phase duration of 6 seconds and 7 seconds. Graph C 
corresponds to a standard pulse which is characterized by a value of 32.25°C, an absolute 
differential intensity of 10.5°C, a duration of 25.8 minutes, a K attenuation coefficient of -6.2E-03 s-1
and an absolute energy of 744.4°C.s.   
Figure 7: Characteristics of the feed drops detected with BioPIC for one animal during one foraging trip. 
Graph A, B, C and D corresponds respectively to the distribution of the absolute differential intensity, duration, K 
attenuation and energy of the feed drops detected. 
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Abstract
How non-echolocating deep diving marine predators locate their prey while foraging remains mostly unknown. Female
southern elephant seals (SES) (Mirounga leonina) have vision adapted to low intensity light with a peak sensitivity at
485 nm. This matches the wavelength of bioluminescence produced by a large range of marine organisms including
myctophid fish, SES’s main prey. In this study, we investigated whether bioluminescence provides an accurate estimate of
prey occurrence for SES. To do so, four SES were satellite-tracked during their post-breeding foraging trip and were
equipped with Time-Depth-Recorders that also recorded light levels every two seconds. A total of 3386 dives were
processed through a light-treatment model that detected light events higher than ambient level, i.e. bioluminescence
events. The number of bioluminescence events was related to an index of foraging intensity for SES dives deep enough to
avoid the influence of natural ambient light. The occurrence of bioluminescence was found to be negatively related to
depth both at night and day. Foraging intensity was also positively related to bioluminescence both during day and night.
This result suggests that bioluminescence likely provides SES with valuable indications of prey occurrence and might be a
key element in predator-prey interactions in deep-dark marine environments.
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Introduction
Understanding the dynamic relationship between prey and
predators is a key topic in ecology [1]. In many natural cases, prey
are clustered in patches [2] with no clear boundaries. These
patches can only be defined as areas where the local resource
density is higher than the mean overall resource density [3,4]. In
these continuous, yet patchy environments, such as marine
environments for instance, efficient predators are likely to focus
their search effort to areas of high density of prey [4–6].
Numerous studies have investigated the foraging behaviour of
marine predators (such as birds and mammals) in relation to
physical (e.g. temperature) and biological (e.g. phytoplankton)
parameters used as indirect indicators of prey distribution [7–9].
However, only few studies looked at the relationships between
foraging behaviour of diving predators and direct indices of the
presence of prey (e.g. videos) [10,11].
Marine predators can cue in on signals emitted by prey to
estimate the local densities or quality of prey. They rely on their
sensory systems such as olfaction [12,13], echolocation [14] or, in
most of the cases, vision [15,16] to detect these signals. Unlike
odontocetes, pinnipeds do not echolocate to find their prey [17].
This raises the question of how deep-diving pinnipeds manage to
locate their prey in the deep dark ocean. Previous studies have
shown that some pinnipeds that feed at night or during deep dives,
such as elephant seals, have a vision adapted to low light intensity
characterized by a sensitivity peak at 485 nm ( = l max). This
corresponds to the blue light produced by bioluminescent marine
organisms and could suggest a vision-based predation [18–20].
Southern elephant seals (Mirounga leonina) (SES hereafter) are the
largest of pinnipeds. They spend around 10 months at sea and
come back ashore only to breed in October, or to molt in January.
When foraging at sea, SESs dive continuously, sometimes deeper
than 1500 m [21]. They forage over broad distances [21,22].
Both Fatty Acid and stable isotopes analyses suggest that
myctophids (or lantern fish) are the main prey of both adult
females [23] and juvenile males [24]. Stomach content analyses of
female elephant seals from King George Island and Heard Island
[25,26] also reveal that the most common myctophids species in
their diet were Gymnoscopelus nicholsi, Electrona Antarctica and E.
calsbergi. These 3 species also happen to be the 3-most abundant
myctophids within the Southern Ocean [27].
Myctophids have a large number of photophores (light-
producing organs) located in ventrolateral rows of their body
and head, which gives them the capacity to be bioluminescent.
Bioluminescence emitted by myctophids can be of two sorts and
serve different purposes: bright and fast flashes are used for
communication (i.e. intra-specific and sex identification) or to
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startle potential predators, while glow emissions are used to mask
the fish silhouette from predators underneath (counter-illumina-
tion) [28–30]. Previous work showed that SESs have large eyes
with a capacity for a wide range of pupillary dilation [19] and
rapid adjustments to the darkness [20]. Their retina contains a
deep-sea rhodopsin with a maximum sensitivity (ability to react to
a stimulus) at 485 nm [18] matching the lmax of the visual
pigments of their myctophid prey (Gymoscopelus nicholsi:
lmax=489 nm, Electrona antarctica: lmax= 488 nm, E. carlsbergi:
lmax=485 nm) [31].
The objective of this study was to assess whether the number of
bioluminescence events detected during deep dives provides an
accurate qualitative index of the visited foraging areas. We focused
on the Kerguelen SES population. We investigated the foraging
activity of females SES at depth in relation to the amount of in situ
bioluminescence detected during a dive by a highly sensitive light
sensor. Due to limited sample size and to avoid confounding
factors such as the effects of foraging habitat features (i.e two third
of SES females foraging in Polar frontal zone vs one third in
Antarctic waters) [24,32], the analyses were restricted to female
SES foraging within the polar frontal zone.
Methods
Ethics Statement
Our study on elephant seals was approved and authorized by
the ethics committee of the French Polar Institute (Institut Paul
Emile Victor – IPEV) in May 2008. This Institute does not provide
any permit number or approval ID, however animals were
handled and cared for in total accordance with the guidelines and
recommendations of this committee (dirpol@ipev.fr).
Deployment of Devices and Data Collected
The foraging ecology of Southern elephant seals in Kerguelen
has been investigated since 2003 when annual deployments of
CTD-SRLDs started (Argos-linked conductivity–temperature–
depth-Satellite Relayed Data Logger/Sea Mammal Research
Unit –SMRU-, University of St Andrews Scotland). In 2009
however, we deployed new devices that also included a
fluorescence sensor, combined with MK9 -Time Depth Recorders
(Wildlife Computers, Washington, USA). We thus recorded fine
scale diving behaviors of five SES females in addition to high
resolution measures (every 2 sec) of temperature and light during
their entire post-breeding foraging trip.
The light sensor (Hamamatsu S2387 series photodiode) was
used with a 470–590 nm filter. This light sensor was able to
measure changes in light under very low light conditions: its
detection capacity ranged from 10 to 250 in raw values,
corresponding to a range of 10211–1021 W.cm22.
Animals were captured with a canvas head-bag and anesthe-
tized using a 1:1 combination of Tiletamine and Zolazepam
(Zoletil 100) injected intravenously [33,34]. MK9 were first
attached to the CTDs, and then both CTDs and MK9 tags were
glued on the seal’s head using quick-setting epoxy (Araldite AW
2101). CTDs were oriented towards the head of the animal, while
MK9 were oriented backwards so that light sensors were turned
towards the backside of the animals.
SES from Kerguelen that feed within the Polar Frontal Zone
can forage within two distinct oceanographic domains: 1) the
pelagic zone (i.e; deeper than 1000 meter) encompassed between
the subantartic and the Polar Front, and 2) the benthic zone over
the continental plateau, where diving depths are restricted by the
local bathymetry (i.e. shallower than 1000 m). In this study, we
only focused on animals that foraged within the pelagic domain.
Diving Behaviour and Characterization of Foraging
We considered seals diving only for depths of 15 m or more,
otherwise they were at the surface. This threshold was chosen to
avoid wrongly selecting dives due to subsurface movements of
animals. Dives were then divided into three distinct phases using a
vertical speed criterion. Descent and ascent phases were defined as
movements with a vertical speed greater than 0.4 m.s21 from or
toward the surface. The bottom phase was defined as a period
between the descent and the ascent phases with a vertical speed
lower than 0.4 m.s21 [35], during which, SES could travel
upward, downward or horizontally.
We used two factors to define the foraging intensity of each dive
[35]: the ascent rate of a dive and the descent rate of the following
one. These two factors are known to influence foraging success in a
large number of marine predators [36–39], (C.Guinet, unpub-
lished data on SES). We combined these variables using a
Principal Component Analysis (PCA) to obtain an unique index to
the foraging intensity. Principal component 1 (The first axis)
explained 78.9% of the total variance and was used as an index of
foraging intensity per dive in our analyses.
Detection of Bioluminescence Events
Typically, light levels measured with a sensor show a typical
nycthemeral cycle with variations driven by the sun or the moon.
In an oceanic environment, the influence of the sun or the moon
on recorded light values is strongly dependent on depth (Figure 1A
and B). The environment light (i.e. ambient light) reaches nearly
constant low values at depths of 550 m during the day and 250 m
at night. Therefore, any sudden increase in the ambient light level
at depths deeper than these limits corresponds to the occurrence of
a bioluminescent event around the SES. We consequently kept
bioluminescent events only at depths deeper than the ones
aforementioned for analysis. To fit the international metric system,
the raw values measured by the sensors were converted into
W.cm22 using the following equation provided by the manufac-
turer (Wildlife Computers): It~ 10
(Vt{250)
20 where Vt = light value
from the sensor and It = light value converted in W.cm22. Night
periods were defined by surface light levels lower than
1028 W.cm22 and day periods by a surface light higher than
1028 W.cm22 (Figure 2).
Bioluminescent events were characterized by an abrupt increase
followed by a progressive decrease in light levels (Figure 1C).
Bioluminescence events were mainly detected and characterized
from the abrupt increase phase, rather than from the entire signal
(increase and decrease phases). However, the decrease phase was
still useful for parameter calculations (see below). A system of
running windows over 10 sec (5 data points) with an increment of
2 s (i.e. 1 data point) was used to determine the beginning and the
end of bioluminescence events, the end being here the point of
highest light intensity (the decreasing phase is omitted) (Figure 1C).
The mid-point of the 5-point running window was named time t,
with the previous two times t-1 and t-2 and the following two t+1
and t+2respectively. Light data were log transformed for analysis
to buffer the wide range of recorded values (10211 to
1021 W.cm22).Three parameters characterized the central point
t:
– The ambient light, I ambient
– A fast increase in light, at
– A slower decrease in light, K.
These 3 parameters were estimated using the qr.solve function
of the package base in R as follows:
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with It and Iambient in W.cm
22, K in m21 and Z the depth at time t
in m. (Figure 1.)
at can be estimated from the matrix as follows:
log at~ log It{ log Iambient
at~
It
Iambient
.
Bioluminescence events started when at was higher than 1 and
lasted as long as it remained above this threshold (Figure 3). Once
bioluminescence events were detected, we selected only the
significant ones, i.e.events for which the ratio between maximum
light into the event and ambient light at the beginning point of the
event was higher than 1.26 (sensor resolution). The others were
discarded as sensor noise and not included in the analysis. Event
intensity was then calculated as the difference between the
maximum light and ambient light at the beginning point of the
event.
Statistical Analysis
Bioluminescence within the water column. The water
column was divided into 100 m-deep layers: six of them at
Figure 1. Detection of bioluminescence events. A. An individual time-depth profile zoomed on four consecutive dives. B. Light values
associated with dives. C. The method used to detect bioluminescence events. Each point is associated to a light value (I), a depth value (Z) and a time
(t). A restricted window (dashed lines) was moved point by point along the light profile. Within a window, the central point corresponded to the I(t)
light value. Iambient corresponded to the expected light level when there is no bioluminescence event and was calculated using the two first light
values within the window. a(t) corresponded to the ratio between the Iambient and the I(t) light values. The Kt corresponded to the coefficient
associated with the decrease of the light following an event.
doi:10.1371/journal.pone.0043565.g001
Figure 2. Separating of day and night periods. These graphs show light profile during 2 complete days and the beginning to a third. The
dotted grey line represents the day and night separation threshold. For a dive, if the surface light is higher than this threshold (1028 W.cm22), the
dive is considered as a day dive and if the surface light is lower than this threshold, the dive is considered as night dive. The dotted red vertical lines
represent the separation between day and night period.
doi:10.1371/journal.pone.0043565.g002
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night (from 250–350 to 850–950 m) and 4 of them for the
daylight period (from 550–650 to 950–1050 m every 100 m).
The relationship between the total number of bioluminescence
events per unit of time spent within a depth layer, the depth
layer, and the time of the day (day or night) was determined
with linear regressions (‘stat’ package in R.2.10.1).
Figure 3. Light profile of a bioluminescence events and the a(t) profile. A. The light profile of one bioluminescence event. B. The a(t) profile
of this bioluminescence event. a(t) is greater 1 during the increasing light phase of a bioluminescence event.
doi:10.1371/journal.pone.0043565.g003
Figure 4. Post-breeding foraging trips of 4 female southern elephant seals. These females were equipped in October 2009 (solid black
lines). Isobaths of 500 m, 1000 m and 2000 m deep are illustrated in light grey. Kerguelen island contour is depicted in black line. Red dots
correspond to points into dives including at least one significant bioluminescence event (s).
doi:10.1371/journal.pone.0043565.g004
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Bioluminescence and foraging intensity. As foraging is
usually related to the bottom phase of a dive [40–44], only
bioluminescence events at the bottom phase of dives were kept
in the analyses. The bottom time and the depth of a dive are
known to be linked to foraging activity [35]. Both variables
were found here to be correlated to the number of biolumi-
nescence events met during dives. In order to account for this,
the index of foraging intensity of dives was investigated in
relation to the bottom time, the depth and the number of
bioluminescence events of dives using generalized linear mixed
models at night and day separately (nlme package in R 2.10.1)
[45]. Individuals were included as random factors and we
accounted for the temporal correlation in our data using an
autoregressive variance-covariance matrix (corAR1). The com-
plete GLMMs were built as such:
Indexes of foraging intensity , Bottom time + Depth + Number of
bioluminescence event + Bottom Time:Depth + Bottom Time:Number of
bioluminescence event + Depth: Number of bioluminescence event, random=
, 1|ID, correlation = corAR1 ().
The best models for night and day were selected using stepwise
likelihood ratio tests [46].
Bioluminescence and predator movements into the
bottom phase. We also investigated the relationship between
SES directional movements and bioluminescence. To determine
whether bioluminescence events were more likely to be encoun-
tered in one direction than another, we analyzed the links between
the number of bioluminescence events encountered by SES (and
corrected by time), and the direction they followed (i. e. upward,
downward and horizontal) using a Wilcoxon test.
Results
Figure 4 shows the horizontal tracks of the four studied southern
elephant seals. These 4 individuals spent on average 6561 days in
oceanic waters for a total foraging trip duration of 75611 days.
Each seal performed on average 7163 dives per day and
50786400 dives over the entire foraging trip, 459361033 of
which in pelagic waters. Bioluminescence events were detectable
all along their tracks in the horizontal dimension (Figure 4) and in
the vertical dimension (Figure 1A). According to the PCA analysis,
indexes of high foraging intensity were characterised by a high
ascent rate of the dive and a high descent rate of the following one.
On the other hand, indexes of low foraging intensity were
characterized by low descent and ascent rates.
Bioluminescence within the Water Column
A mean of 12346407 (n= 4) bioluminescence events were
detected in the pelagic phase of a foraging trip. The number of
detected bioluminescence events decreased with depth similarly
both during day and night (Estimate 20.0003479, t-value =
22.964, p-value = 0.00480). We detected an outlier data point
exercising a large leverage effect at night time, however the
relationship remained significant after removing this point
(Figure 5) (Estimate 21.218e-04; t-value =28.653 p-val-
ue,0.001).
Figure 5. Bioluminescence into the water mass. The graph represents the distribution of the bioluminescence events according to the depth.
The number of events was corrected by the time spent by all the individuals in each depth category. The black line shows the linear regression
between the number of bioluminescence events per minute and depth.
doi:10.1371/journal.pone.0043565.g005
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Bioluminescence and Foraging Intensity
Animals generally dove up to 400 m deep at night and up to
800 m deep during the day. These values corresponded to depths
where most of the bioluminescence events were located (Figure 6).
On average, each seal performed 459361033 dives (n = 4) in
pelagic water. Among all pelagic dives performed, a mean
22566548 dives exceeded the depth threshold set for the detection
of bioluminescent events and among them bioluminescence events
were detected in 8476246 dives. Therefore a total of 3386 dives
were analyzed. The best models in the night and day period
showed that the foraging intensity of dives was positively
influenced by the number of bioluminescence events met in dives
(Figure 7 and Table 1).
Bioluminescence and Predator Movement into the
Bottom Phase
Number of bioluminescence events corrected by time were
similar in the downward, horizontal and upward directions
(W=10, p-value = 0.69; W=11, p-value = 0.49, and W=6, p-
value = 0.69 for comparisons between downward vs horizontal;
upward vs horizontal, and upward vs downward respectively)
(Figure 8).
Discussion
Bioluminescence emitted by organisms is a widely-spread
phenomenon in marine environment. Our study is one of the
first to investigate the relationship between a deep-diving predator
and some bioluminescent organisms (in a 470–590 nm range)
[47]. Although we do not provide any direct evidence of
bioluminescence events, the range of light recorded (470–
590 nm, i.e. mainly blue light) included in the marine biolumi-
nescence spectrum (400 to 720 nm). In addition, the depths
selected for analyses (i.e. while SES were deep diving and when
bioluminescence events could not be detected due to surface light)
confirm that the light pulses were most likely bioluminescence
events [48–50].
This study revealed that bioluminescence in a 470–590 nm
range is abundant throughout the polar frontal zone. Numerous
taxa such as jelly fishes, crustaceans, squids and fishes can emit
bioluminescence in the measured range of wavelength [30,51]
which encompassed SES prey as Mycthophids as well as all the
lower trophic levels than myctophids such as krill and dinoflagel-
lates species. Even though we could not relate bioluminescence
events to specific SES prey for certain, most bioluminescence
event intensities recorded ranged from 0.15 10211 to 0.11
1026 W.cm22. As this window encompasses the emission patterns
of the main prey of elephant seals, the Myctophids, (i.e.
Myctophids photophores: 1027 W.cm2), [30], it is reasonable to
assume that at least one part of bioluminescence events detected
were emitted by these prey species. It is even more likely given the
large myctophid biomass found in the Southern Ocean south of
the 40thS parallel (from 70 to 200 million t) [52–54].
Our results show that there is a relationship between this
bioluminescence and SES foraging activity as foraging intensity
index of seals was positively related to the number of biolumines-
cence events detected in dive, for both day and night. This suggests
that bioluminescence could provide qualitative information of the
visited area even though further work is needed to relate
bioluminescence to specific oceanographic features. Considering
the large possible source of bioluminescence, its occurrence should
not be considered as an absolute indicator of SES prey but rather
as an index of biological richness of the habitat used by SES.
Previous studies have shown, for instance, that species from lower
trophic levels have the ability, by producing bioluminescence, to
make their predators vulnerable to the attack from higher order
predators [30]. Therefore, we argue that SES might also use
bioluminescence produced by the lower trophic levels of its own
prey (which can be bioluminescent or not) to assess foraging
quality of an area.
Figure 6. Dive depth and the depth of bioluminescence events. A–B. Histogram of the dives depth at night (A) and during the day (B). C–D.
Histogram of the depth of bioluminescence event per minute at night (C) and during the day (D). Events were only detected at night below a
threshold of 250 m and during the day below a threshold of 500 m (shown by a dashed red line).
doi:10.1371/journal.pone.0043565.g006
Figure 7. Bioluminescence and foraging intensity. A–B. A light profile (raw values =A; W/cm2= B) for a dive with many bioluminescence events
and a high foraging index, controlling for depth and bottom time. C–D. A light profile (raw values =C; W/cm2=D) for a dive without bioluminescence
events and a low foraging index, controlling for depth and bottom time.
doi:10.1371/journal.pone.0043565.g007
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It is important to note that, seals were also found to exhibit high
index of foraging activity in absence of bioluminescence events. It
is coherent with the fact that the diet of elephant seals is also
composed of non-bioluminescent species [55–57]. Thus, while this
study focused on the possible role of visual-clues on the foraging
behavior of SES females, it is obvious that other sensory systems
likely play an important role in prey location. For instance, captive
experiments on phocid seals have shown that these animals also
Table 1. Bioluminescence and index of foraging intensity.
Night Day
Parameters Estimate P-value Estimate P-value
Bottom Time 1,10E-03 ,0.001 28,32E-05 0.016
Depth 2,23E-03 ,0.001 –
Nb of bioluminescence event 4,81E-02 ,0.001 1,10E-01 ,0.001
Bottom Time:Depth 21,70E-06 ,0.001 –
Bottom Time : Nb of bioluminescence event – 21,31E-04 ,0.001
Depth : Nb of bioluminescence event – –
doi:10.1371/journal.pone.0043565.t001
Figure 8. Bioluminescence and predator movement into the bottom phase. This graph represents the number of bioluminescence events
encountered in the bottom phase of the dive in a downward, horizontal or upward movement.
doi:10.1371/journal.pone.0043565.g008
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use their vibrissaes to detect and locate the vibratory fields
produced by fish swimming movements [58]. Highly-developed
auditory capacities of elephant seals may also play an important
role in locating their prey [59,60].
Some bioluminescence events may be directly related to the
foraging activity of SES, since such events are known to
represent a response to an approaching predator such as
elephant seals (a light defense) [30]. To avoid predators, some
animals use deception or confusion. One deep-sea shrimp is
known to spit out bioluminescent slurry to distract attackers
[30]. Vampire squids release cloud of bioluminescence to
confuse or repel a predator while escaping [61]. Flashlight fish
also use the bioluminescent patches under their eyes to help
them flee from predators by flashing them off and on while
swimming in different directions [30,62]. Future studies should
investigate in greater detail if elephant seals change their tri-
dimensional movement patterns in response to these biolumi-
nescence events (i.e. a prey occurrence cues) or prior to the
occurrence of these events (i.e. events as a response to an
approaching predator).
Our results showed that the number of bioluminescence events
decreased with depth both during the day and the night. This
trend could be explained by the natural common decrease of
biomass with depth [63]. However, contrary to what was expected
with the main prey of elephant seals, such as myctophids that
display a daily vertical migration pattern, no significant nycthem-
eral migration was observed. This can be due to the large number
of bioluminescent species with different daily ecology and
behaviors potentially detected. Our results did not show that seals
affected their directionality (downward, horizontal or upward)
when approaching a bioluminescence event. This suggests that
SES do not use a preferential strategy when faced with
bioluminescence, which is consistent with the fact that biolumi-
nescence events can be easily detected from every angle in the total
darkness at depth.
It is important to note, however, that light sensors were turned
towards the back side of the seals, its detection angle were limited,
and measured light only every 2 seconds on a wavelength range
limited (470–590 nm). We also only detected bright and fast
flashes (related to communication or anti-predatory reaction)
rather than glows (counter–illumination behavior). This means
that not all bioluminescence events visible to seals were detected
and used in our study.
Nevertheless, this study provides important information on the
horizontal and vertical distribution of bioluminescent organisms in
a 470–590 nm range within the polar frontal zone of the Southern
Ocean. It also brings new knowledge and an important baseline
regarding the predator-prey interactions through visual cues at
depth in the marine environment. While this study it provides
essential information, further investigations would be needed to
quantitatively relate foraging behavior of elephant seals to
bioluminescence. To do so, light sensors with a narrower range
of wavelength detection should be paired with accelerometers.
This would allow detecting attempt of prey capture at fine scale
[64,65] as well as fine scale SES movement.
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Les conséquences biologiques liées aux changements environnementaux sur 
l’écosystème marin ne sont que difficilement prévisibles en raison des incertitudes majeures 
concernant la nature des relations existants entre les processus physiques et biologiques. Cette 
thèse s’applique à étudier certaines de ces relations. De nombreux travaux se sont intéressés à 
étudier l’activité d’alimentation des prédateurs marins en relation avec les conditions 
océanographiques. Cependant, le plus souvent, l’activité alimentaire des prédateurs marins 
était indirectement estimée à partir de l’analyse de leur trajectoire en mer, ainsi c’est plus le 
comportement de recherche alimentaire des prédateurs qui était étudié en fonction des 
conditions océanographique  que leur prise alimentaire. Ce type d’analyse rendait parfois 
difficile la mise en évidence de relations précises. Récemment, de nouvelles technologies 
reposant sur l’utilisation  d’accéléromètres et de méthodes d’analyse ont été mise en œuvre afin 
d’évaluer les événements de prise alimentaire  des prédateurs  à fine échelle spatiale et 
temporelle.  
En combinant ces nouvelles approches avec des enregistreurs permettant de collecter 
simultanément et à haute fréquence des données tant sur l’environnement physique et 
biologique mais aussi sur les comportements des animaux,  cette thèse avait pour objectif 
d'évaluer 1) si la prise en compte  des paramètres de plongée améliorait sensiblement  les 
modèles prédictifs de l’activité d’alimentation de ces prédateurs à l’échelle de la plongée et de 
la journée  2) si le changement spatio-temporel de l’activité d’alimentation d’un prédateur 
supérieur de l’écosystème marin, l’éléphant de mer du sud était relié à l’hétérogénéité des 
conditions physiques et biologiques rencontrées. 
Dans un premier temps, mes travaux montrent que la prise en compte de quelques 
paramètres de plongée améliore significativement la qualité des prédictions de l’activité 
d’alimentation par rapport à des modèles ne prenant en compte que des informations sur les 
paramètres de trajectoire. En fait la prise en compte des seuls paramètres de plongée sans 
même intégrer les paramètres de trajectoire permet d’obtenir  des modèles avec de plus fort 
pouvoir prédictif. 
Dans un deuxième temps, j’ai caractérisé cinq environnements d’alimentation distincts 
pour les éléphants de mer en mettant en relation l’activité d’alimentation de ces prédateurs avec 
trois paramètres physiques : la température, la lumière et la profondeur.  
 Enfin après avoir développé une méthode afin de sélectionner les événements de 
bioluminescence à partir des données de lumière collectées à haute fréquence par les 
enregistreurs,, une étude conjointe des mesures de « prise alimentaire » et des événements de 
bioluminescence a permis de montrer que l’activité alimentaire des éléphants de mer  
augmentait dans les zones où plus d’événements bioluminescents étaient détectés. Ce résultat 
suggère une relation qualitative entre la bioluminescence et l’activité d’alimentation des 
éléphants de mer du sud. Mais, à ce stade rien ne prouve  qu’il existe une relation directe entre 
ces événements et la prise alimentaire des éléphants de mer.   
RESUME
Tout en apportant des résultats novateurs sur l’écologie de l’éléphant de mer  du sud, 
cette thèse a développé des méthodes qui ont le potentiel d’être appliquées à un grand nombre 
de prédateurs plongeurs et qui ouvrent des perspectives de recherches importantes sur leur 
l’écologie et sur l’étude des relations prédateurs/proies.
